


ÓÄÊ 632+576.8

Ôèòîïàðàçèòè÷åñêèå íåìàòîäû Ðîññèè / Ïîä ðåäàêöèåé. Ñ.Â. Çèíîâüåâîé, Â.Í. ×èæîâà. Ì.: Òîâàðèùåñòâî
íàó÷íûõ èçäàíèé ÊÌÊ. 2012. 386 ñ., 388 èëë.

Êíèãà ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ìîíîãðàôè÷åñêîå îáîáùåíèå èññëåäîâàíèé ïî íàèáîëåå ïàòîãåííûì âèäàì,
âûçûâàþùèõ ýêîíîìè÷åñêè çíà÷èìûå ïîòåðè ïðîäóêöèè â ðàçëè÷íûõ îáëàñòÿõ ðàñòåíèåâîäñòâà íà òåððèòî-
ðèè Ðîññèè. Â êíèãå ïðèâåäåíû ñâåäåíèÿ î ñèñòåìàòè÷åñêîì ñòàòóñå, ìîðôîëîãèè, ìîëåêóëÿðíîé äèàãíîñòè-
êå, áèîëîãèè è ýêîëîãèè êîðíåâûõ, ñòåáëåâûõ, ëèñòîâûõ ôèòîãåëüìèíòîâ, íåìàòîä-ïåðåíîñ÷èêîâ âèðóñîâ, à
òàêæå èõ âçàèìîîòíîøåíèÿõ ñ ðàñòåíèÿìè-õîçÿåâàìè. Ïðåäñòàâëåíû äèàãíîçû è êëþ÷è äëÿ îïðåäåëåíèÿ
ôèòîïàðàçèòè÷åñêèõ íåìàòîä, à òàêæå ñèìïòîìû ïîðàæåíèÿ ðàçëè÷íûõ êóëüòóð ýòèìè ïàðàçèòàìè. Èçäàíèå
èëëþñòðèðîâàíî ìíîãî÷èñëåííûìè ðèñóíêàìè è öâåòíûìè îðèãèíàëüíûìè ôîòîãðàôèÿìè,  íàãëÿäíî
õàðàêòåðèçóþùèìè ìíîãîîáðàçèå ôîðì íåìàòîä è ïðèçíàêîâ ïîðàæåíèÿ ðàñòåíèé, è ìîæåò ñëóæèòü àòëà-
ñîì-ñïðàâî÷íèêîì íàèáîëåå ðàñïðîñòðàíåííûõ ïàðàçèòè÷åñêèõ íåìàòîä ðàñòåíèé íà òåððèòîðèè Ðîññèè.

Êíèãà ïðåäíàçíà÷åíà äëÿ ïàðàçèòîëîãîâ, ôèòîíåìàòîëîãîâ, ïî÷âåííûõ çîîëîãîâ, áèîëîãîâ îáùåãî ïðîôè-
ëÿ, àãðîíîìîâ-ïðàêòèêîâ, ñïåöèàëèñòîâ ïî çàùèòå è êàðàíòèíó ðàñòåíèé, ñòóäåíòîâ, àñïèðàíòîâ  è ïðåïîäà-
âàòåëåé âóçîâ.

Îòâåòñòâåííûå ðåäàêòîðû
Äîêòîð áèîëîãè÷åñêèõ íàóê Ñ.Â. Çèíîâüåâà
Êàíäèäàò áèîëîãè÷åñêèõ íàóê Â.Í. ×èæîâ

Ðåöåíçåíòû:
×ëåí-êîðð.  ÐÀÍ  Á.Ð. Ñòðèãàíîâà

×ëåí-êîðð  ÐÀÑÕÍ À.Â. Óñïåíñêèé

ISBN 978-5-87317-775-2 © ÈÏÝÝ èì. À.Í. Ñåâåðöîâà ÐÀÍ, 2012.
© Òîâàðèùåñòâî íàó÷íûõ èçäàíèé
  ÊÌÊ, èçäàíèå, 2012.



8

ÑÎÄÅÐÆÀÍÈÅ

ÏÐÅÄÈÑËÎÂÈÅ ....................................................................................................................................................... 7

Ãëàâà 1. ÎÁÙÀß ÕÀÐÀÊÒÅÐÈÑÒÈÊÀ ÔÈÒÎÏÀÐÀÇÈÒÈ×ÅÑÊÈÕ ÍÅÌÀÒÎÄ

Ñ.Â. Çèíîâüåâà .......................................................................................................................................................... 10

1. Ìîðôîëîãèÿ è ìîðôîìåòðèÿ íåìàòîä ............................................................................................................... 10

1.1. Ìîðôîëîãèÿ .................................................................................................................................................. 10

1.2. Ìîðôîìåòðèÿ ............................................................................................................................................... 22

2. Áèîëîãèÿ íåìàòîä ................................................................................................................................................ 23

2.1. Ðàçìíîæåíèå è ðàçâèòèå ............................................................................................................................. 23

2.2. Àíàáèîç ......................................................................................................................................................... 26

3. Îáùèå ñâåäåíèÿ îá ýêîëîãèè ôèòîïàðàçèòè÷åñêèõ íåìàòîä ......................................................................... 27

4. Îñîáåííîñòè ïàòîãåíåçà è óñòîé÷èâîñòè ðàñòåíèé ïðè ïîðàæåíèè ôèòîíåìàòîäàìè ............................... 33

4.1. Ñåêðåöèÿ è ýëèñèòîðû ôèòîíåìàòîä ......................................................................................................... 33

4.2. Èçìåíåíèå ýêñïðåññèè ãåíîâ ðàñòåíèé ïðè íåìàòîäíîé èíâàçèè .......................................................... 36

4.3. Óñòîé÷èâîñòü ðàñòåíèé ê íåìàòîäàì ......................................................................................................... 35

Ãëàâà 2. ÑÎÂÐÅÌÅÍÍÛÅ ÏÎÄÕÎÄÛ Ê ÈÇÓ×ÅÍÈÞ ÔÈËÎÃÅÍÅÇÀ ÊËÀÑÑÀ NEMATODA

Â.Í. ×èæîâ, Ñ.À. Ñóááîòèí ................................................................................................................................... 46

Ãëàâà 3. ÌÈÃÐÈÐÓÞÙÈÅ ÏÀÐÀÇÈÒÈ×ÅÑÊÈÅ ÍÅÌÀÒÎÄÛ ÊÎÐÍÅÂÎÉ ÑÈÑÒÅÌÛ ÐÀÑÒÅÍÈÉ

ÎÒÐßÄÀ TYLENCHIDA

À.Þ. Ðûññ ................................................................................................................................................................. 54

Ãëàâà 4. ÑÅÄÅÍÒÀÐÍÛÅ ÍÅÌÀÒÎÄÛ ÊÎÐÍÅÂÎÉ  ÑÈÑÒÅÌÛ ÐÀÑÒÅÍÈÉ ÎÒÐßÄÀ TYLENCHIDA ... 89

4.1. Ãàëëîâûå íåìàòîäû ñåìåéñòâà Meloidogynidae Skarbilovich, 1959

Â.Í. ×èæîâ, Ì.Â. Ïðèäàííèêîâ, Ñ.À. Ñóááîòèí ................................................................................................. 89

4.2. Öèñòîîáðàçóþùèå íåìàòîäû ñåìåéñòâà Heteroderidae Filipjev & Schuurmans Stekhoven, 1941

(Skarbilovich, 1947)

Â.Í. ×èæîâ, Ì.Â. Ïðèäàííèêîâ ............................................................................................................................119

4.3. Äðóãèå âèäû ñåäåíòàðíûõ íåìàòîä, ðàñïðîñòðàíåííûå íà òåððèòîðèè Ðîññèè

Â.Í. ×èæîâ, Ì.Â. Ïðèäàííèêîâ ........................................................................................................................... 231

Ãëàâà 5. ÑÒÅÁËÅÂÛÅ, ËÈÑÒÎÂÛÅ È ÑÒÂÎËÎÂÛÅ ÍÅÌÀÒÎÄÛ ÐÀÑÒÅÍÈÉ  ÎÒÐßÄÎÂ

TYLENCHIDA È APHELENCHIDA

Â.Í. ×èæîâ, Ñ.À. Ñóááîòèí ................................................................................................................................. 242

Ãëàâà 6. ÝÊÒÎÏÀÐÀÇÈÒÈ×ÅÑÊÈÅ ÍÅÌÀÒÎÄÛ ÊÎÐÍÅÂÎÉ ÑÈÑÒÅÌÛ ÐÀÑÒÅÍÈÉ

ÎÒÐßÄÎÂ DORYLAIMIDA È TRIPLONCHIDA

Ð.Â. Õóñàèíîâ .......................................................................................................................................................... 308

ÀËÔÀÂÈÒÍÛÉ ÓÊÀÇÀÒÅËÜ ËÀÒÈÍÑÊÈÕ ÍÀÇÂÀÍÈÉ ÍÅÌÀÒÎÄ ....................................................... 382



10

ÃËÀÂÀ 1.

ÎÁÙÀß ÕÀÐÀÊÒÅÐÈÑÒÈÊÀ ÔÈÒÎÏÀÐÀÇÈÒÈ×ÅÑÊÈÕ ÍÅÌÀÒÎÄ

Íåìàòîäû èëè êðóãëûå ÷åðâè – ñàìûå ìíîãî÷èñëåííûå è øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííûå ìíîãîêëåòî÷íûå æè-

âîòíûå íà çåìëå, íà äîëþ êîòîðûõ ïðèõîäèòñÿ 4/5 âñåãî æèâîòíîãî ìèðà. Èç 20000 òûñÿ÷ îïèñàííûõ âèäîâ

íåìàòîä ïðèìåðíî 20% èëè îêîëî 4000 âèäîâ àññîöèèðîâàíû ñ ðàñòåíèÿìè. Âñå èçâåñòíûå ðàñòåíèÿ ìîãóò

ÿâëÿòüñÿ õîçÿåâàìè îäíîãî èëè áîëåå âèäîâ ïàðàçèòè÷åñêèõ íåìàòîä (Âàéøåð è äð., 2001).

Òàêñîíîìè÷åñêè ôèòîïàðàçèòè÷åñêèå íåìàòîäû (ôèòîãåëüìèíòû) îòíîñÿòñÿ ê 4 îòðÿäàì, ïî äâà â êàæäîì

èç äâóõ êëàññîâ íåìàòîä – îòðÿäû Dorylaimida è Triplonchida (êëàññ Adenophorea) è îòðÿäû Aphelenchida è

Tylenchida (êëàññ Secernentea). Îáùàÿ õàðàêòåðèñòèêà è ìîðôîëîãè÷åñêèå îñîáåííîñòè íåìàòîä ïîäðîáíî

îïèñàíû â ìîíîãðàôèÿõ: Ïàðàìîíîâ, 1962; Äåêêåð, 1972; Êèðüÿíîâà, Êðàëëü, 1969, 1971; Siddiqi, 1986; Siddiqi,

2000, Gheysen, Jones, 2006, Perry, Moens, 2006 è äð.

1. Ìîðôîëîãèÿ è ìîðôîìåòðèÿ íåìàòîä

1.1. Ìîðôîëîãèÿ

Ðàçìåðû è ôîðìà òåëà. Ôèòîíåìàòîäû ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ìèêðîñêîïè÷åñêèå îðãàíèçìû, äëèíà òåëà

êîòîðûõ êîëåáëåòñÿ îò 180 ìèêðîí äî 8 ìì; â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ îíà íå ïðåâûøàåò 2 ìì, øèðèíà 10–300

ìèêðîí. Ó íåìàòîä òåëî âñåãäà êðóãëîå â ïîïåðå÷íîì ñå÷åíèè, íåñåãìåíòèðîâàííîå, íèòåâèäíîé èëè âåðåòå-

íîâèäíîé ôîðìû; ðåæå, ó ñèäÿ÷èõ èëè ìàëîïîäâèæíûõ âèäîâ íåìàòîä, òåëî ãðóøåâèäíîå èëè øàðîâèäíîå

(ãàëëîâûå è öèñòîîáðàçóþùèå íåìàòîäû (ôîòî. 1). Òåëî íåìàòîä äåëèòñÿ íà 3 îòäåëà: ïåðåäíèé – òðîôèêî-

ñåíñîðíûé, ñðåäíèé – òðîôèêî-ãåíèòàëüíûé è õâîñòîâîé – êàóäàëüíûé îòäåëû (ðèñ. 1). Òðîôèêî-ñåíñîðíûé

îòäåë âêëþ÷àåò â ñåáÿ òàíãî- è õåìîðåöåïòîðû, ðîòîâûå îðãàíû è ïåðåäíþþ êèøêó (ðèñ. 2). Â ïåðåäíåì

îòäåëå ðàçëè÷èìû ãîëîâíîé è ãëîòî÷íûé ó÷àñòêè.

Â öåíòðå ãîëîâíîãî ó÷àñòêà íàõîäèòñÿ ðîòîâîå îò-

âåðñòèå, îêðóæåííîå ïîäâèæíûìè ãóáàìè è íåïîä-

âèæíûìè ãîëîâíûìè áóãðàìè. Íà ãîëîâíîé êàïñó-

ëå ðàñïîëàãàåòñÿ êîìïëåêñ îðãàíîâ ÷óâñòâ. Ïî ãëî-

òî÷íîìó ó÷àñòêó ïðîõîäèò ïèùåâîä, êîòîðûé

ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ÷àñòü ïåðåäíåé êèøêè. Â ñðåä-

íåì îòäåëå, èëè ñîáñòâåííî òåëå, ðàçìåùåíû ñðåä-

íÿÿ êèøêà è ïîëîâûå æåëåçû ñ èõ ïðîòîêàìè. Íà-

÷àëîì õâîñòîâîãî îòäåëà ñ÷èòàåòñÿ àíàëüíîå îòâåð-

ñòèå. Ôîðìà õâîñòà ìîæåò áûòü ðàçëè÷íîé è ÷àñòî

ñëóæèò ñèñòåìàòè÷åñêèì ïðèçíàêîì (ôîòî 2). Ðàç-

ëè÷àþò òóïîé çàêðóãëåííûé õâîñò, öèëèíäðè-

÷åñêèé, áóëàâîâèäíûé, êîíè÷åñêèé (òóïîêîíè÷åñ-

êèé è îñòðîêîíè÷åñêèé). Ó íåêîòîðûõ ôîðì õâîñò

ìîæåò áûòü ñíàáæåí äëèííîé õâîñòîâîé íèòüþ.

Ïðîïîðöèè òåëà ôèòîíåìàòîä îòëè÷àþòñÿ áîëü-

øèì ðàçíîîáðàçèåì (ðèñ. 3). Äëÿ ôèòîãåëüìèíòîâ,

ñîõðàíèâøèõ ïîäâèæíîñòü, õàðàêòåðíî äîâîëüíî

äëèííîå òåëî, êîãäà îòíîøåíèå äëèíû íåìàòîäû ê

íàèáîëüøåìó äèàìåòðó äîñòèãàåò 40 è áîëåå. Õâî-

ñòîâîé îòäåë ýòèõ íåìàòîä îòíîñèòåëüíî íåâåëèê

è ñîñòàâëÿåò 5–10% îò èõ îáùåé äëèíû.

Èíà÷å óñòðîåíû ïðèêðåïëåííûå (ñåäåíòàðíûå)

ôèòîãåëüìèíòû èç ñåìåéñòâà öèñòîîáðàçóþùèõ

(Heteroderidae) è ãàëëîâûõ (Meloidogynidae) íåìà-

òîä: ó ñàìîê, âåäóùèõ ñèäÿ÷èé îáðàç æèçíè, õâîñò

ðåäóöèðîâàí, à îòíîøåíèå äëèíû òåëà ê åãî øèðè-

íå ìîæåò ïðèáëèæàòüñÿ ê åäèíèöå.

Êîæíî-ìóñêóëüíûé ìåøîê. Ñòåíêà òåëà íåìà-

òîä ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé êîæíî-ìóñêóëüíûé ìåøîê

è ñîñòîèò èç òðåõ ñëîåâ – êóòèêóëû, ãèïîäåðìû ñ

êîæíûìè æåëåçàìè è ìóñêóëàòóðû. Êðîìå òîãî, ñî

Ðèñ. 1.  Ñòðîåíèå íåìàòîä íà ïðèìåðå Helicotylenchus digonicus:

À – ñàìêà:  ñò – ñòèëåò; ïê –  ïðîêîðïóñ;  ñá – ñðåäíèé áóëüáóñ;

íê – íåðâíîå êîëüöî; ïæ – ïèùåâîäíûå æåëåçû;  ÿ – ÿè÷íèê;  ñïð

– ñïåðìàòåêà; â – âóëüâà; êò – êóòèêóëà; àí – àíàëüíîå îòâåðñòèå.

Á – õâîñòîâîé îòäåë ñàìöà: ñï – ñïèêóëà;  áð – áóðñà; ô – ôàçìèäà

(ïî Perry, 1959).



11Ãëàâà 1. Îáùàÿ õàðàêòåðèñòèêà ôèòîïàðàçèòè÷åñêèõ íåìàòîä

Ôîòî 1.   Ôîðìà òåëà ïàðàçèòè÷åñêèõ íåìàòîä:

À – Lobocriconema sp.; Á –  Macropastonia sp.; Â – Paratylenchus sp.; Ã – Helicotylenchus sp.; Ä – Paratrichodorus sp.; Å – Anguina

agrostis (ñàìêà); Æ – Heterodera sp. (ôîòî Â.Í. ×èæîâà, îðèã.).
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Ðèñ. 2. Ïåðåäíèé (òðîôèêî-ñåíñîðíûé) îòäåë òåëà  íåìàòîäû: ñò – ñòèëåò; ãø

– ãîëîâíàÿ øàïî÷êà; ö1 è ö2 – öåôàëèäû; êñò – êîíè÷åñêàÿ ÷àñòü ñòèëåòà (îñò-

ðèå èëè êîíóñ); öñò –öèëèíäðè÷åñêàÿ ÷àñòü ñòèëåòà (êîðïóñ); ìñò – ìóñêóëû

ñòèëåòà; ãñò – ãîëîâêè ñòèëåòà; ïäæ – ïðîòîê äîðñàëüíîé æåëåçû ïèùåâîäà; ïðê

– ïðîêîðïóñ ïèùåâîäà; ïðï – ïðîòîê ïèùåâîäà; êë – êëàïàí ìåòàêîðïàëüíîãî

áóëüáóñà ïèùåâîäà;  ìêá – ìåòàêîðïàëüíûé áóëüáóñ ïèùåâîäà; íê – íåðâíîå

êîëüöî; èñò – èñòìóñ ïèùåâîäà;  æï – æåëåçû ïèùåâîäà; ïêêï – ïèùåâîäíî-

êèøå÷íûé êëàïàí (êàðäèé); ãåì – ãåìèçîíèä; âï – âûäåëèòåëüíàÿ ïîðà; ÿïæ –

ÿäðà ïèùåâîäíûõ æåëåç; êø – êèøå÷íèê; ã – ãåìèçîíèîí (Cavenes, 1960,  ïî

Êèðüÿíîâîé è Êðàëëþ, 1971).

Ôîòî 2. Ïåðåäíèé êîíåö Rotylenchus sp.: ÃÊ – ãîëîâíàÿ êàïñóëà; ÊÑÒ – êîíè÷åñêàÿ ÷àñòü ñòèëåòà; ÖÑÒ – öèëèíäðè÷åñêàÿ

÷àñòü ñòèëåòà; ÃÑÒ – ãîëîâêè ñòèëåòà; ÏÑÒ – ïðîòðàêòîðû ñòèëåòà; ÏÄÆ – ïðîòîê äîðñàëüíîé æåëåçû ïèùåâîäà; ÏÐÏ –

ïðîòîê ïèùåâîäà; ÌÁ – ìåòàêîðïàëüíûé (ñðåäíèé) áóëüáóñ; ÊÌÁ – êëàïàí ìåòàêîðïàëüíîãî áóëüáóñà; ÈÑÒ – èñòìóñ; ÊÐÄ –

êàðäèé (ïèùåâîäíî-êèøå÷íûé êëàïàí); ÄÆÏ – äîðñàëüíàÿ æåëåçà ïèùåâîäà; ÏÂÏ – ïðîòîê âûäåëèòåëüíîé ïîðû; ÂÆ – âûäå-

ëèòåëüíàÿ æåëåçà (ôîòî Â.Í. ×èæîâà, îðèã.).

ñòåíêîé òåëà òåñíî ñâÿçàíà öåíòðàëüíàÿ íåðâíàÿ ñèñòåìà (íåðâíûå ñòâîëû ïðîõîäÿò â óòîëùåíèÿõ ãèïî-

äåðìû), â ñâÿçè ñ ÷åì ñòåíêó òåëà íåìàòîä èíîãäà íàçûâàþò êîæíî-íåðâíî-ìóñêóëüíûì ìåøêîì.

Êóòèêóëà è ãèïîäåðìà. Óëüòðàñòðóêòóðíûå èññëåäîâàíèÿ ïîêàçàëè, ÷òî êóòèêóëà ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ÷å-

òûðåõñëîéíîå îáðàçîâàíèå, â êîòîðîì âûäåëÿþòñÿ ñëîè ýïè-, ýêçî, ìåçî, è ýíäîêóòèêóëû. Îáÿçàòåëüíûì

êîìïîíåíòîì ýïèêóòèêóëû ÿâëÿåòñÿ òîíêàÿ îñìîôèëüíàÿ ìåìáðàíà, â ñîñòàâ êîòîðîé âõîäÿò áåëêè, óãëåâî-

äû è ëèïèäû. Â çàâèñèìîñòè îò ñèñòåìàòè÷åñêîãî ïîëîæåíèÿ è îáðàçà æèçíè òîëùèíà è óëüòðàñòðóêòóðà

îòäåëüíûõ ñëîåâ ðàçëè÷àåòñÿ. ×àñòî îäèí èëè áîëåå êóòèêóëÿðíûõ ñëîåâ ðàçäåëåíû íà ïîäñëîè ðàçíîîáðàç-

íîé ñòðóêòóðû (âîëîêíà, áîðîçäêè, ñòîëáöû è ãðàíóëÿðíûå îáðàçîâàíèÿ). Áåëêè êåðàòèí è êîëëàãåí îïðåäå-

ëÿþò ýëàñòè÷íîñòü è ïðî÷íîñòü ïîêðîâîâ, à ëèïîïðîòåèíû îáåñïå÷èâàþò èõ ïîëóïðîíèöàåìîñòü. (Decramer,

Hunt, 2006; Perry, Wright; Blaxter et al. 1999, Spiegel, McClure 1995). Íà ïîâåðõíîñòè êóòèêóëû íåìàòîä ÷àñòî

èìåþòñÿ ðàçëè÷íûå ïðèäàòêè, ñâÿçàííûå ïðåæäå âñåãî ñ îðãàíàìè ÷óâñòâ. Ýòî ïàïèëëû, èëè ñîñî÷êè, âûñòó-

ïàþùèå â âèäå íåáîëüøèõ áóãîðêîâ íàä ïîâåðõíîñòüþ êóòèêóëû, è ùåòèíêè – âûðîñòû, äëèííàÿ îñü êîòî-

ðûõ â íåñêîëüêî ðàç ïðåâûøàåò ïîïåðå÷íîå ñå÷åíèå. ×èñëî ïàïèëë è ùåòèíîê, òàê æå êàê è èõ ðàñïîëîæåíèå,

ñòðîãî ïîñòîÿííî è ñëóæèò ñèñòåìàòè÷åñêèì ïðèçíàêîì.

Íåïîñðåäñòâåííî ïîä êóòèêóëîé ðàñïîëîæåíà ãèïîäåðìà (ýïèäåðìèñ). Ãèïîäåðìà ïàðàçèòè÷åñêèõ íåìà-

òîä – ìíîãîêëåòî÷íàÿ òêàíü, äèôôåðåíöèðîâàííàÿ íà òîí÷àéøèé ñëîé ñóáêóòèêóëû è ãèïîäåðìàëüíûå âàëè-



13Ãëàâà 1. Îáùàÿ õàðàêòåðèñòèêà ôèòîïàðàçèòè÷åñêèõ íåìàòîä

Ðèñ. 3. Ðàçìåðû òåëà ñàìîê ôèòîíåìàòîä îñíîâíûõ îòðÿäîâ (èç Agrios, 1997).
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Ôîòî 3.  Õâîñòîâîé êîíåö ïàðàçèòè÷åñêèõ íåìàòîä:

A – Aphelenchoides fragaria (ñàìåö); Á – Bursaphelenchus mucronatus (ñàìåö); Â – Meloidogyne hapla (ñàìåö); Ã – Ditylencus

dipsaci (ñàìêà); Ä – Helicotylenchus sp.; Å – Xiphinema sp.; Æ – Gracilacus sp.; Ç – Trichodorus sp. (ñàìåö); È – Xiphinema

diversicaudatum; Ê – Gracilacus sp. (ñàìåö); Ë – Macropastonia sp. (ôîòî Â.Í. ×èæîâà, îðèã.).
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êè – óòîëùåíèÿ, ðàñïîëîæåííûå íà ÷åòûðåõ ó÷àñòêàõ: ïî áîêàì òåëà, íà ñïèíå è íà áðþøíîé ñòîðîíå. Ó÷à-

ñòêè êóòèêóëû, ðàñïîëîæåííûå â îáëàñòè áîêîâûõ óòîëùåíèé ãèïîäåðìû, íàçûâàþòñÿ áîêîâûìè ïîëÿìè è,

êàê ïðàâèëî, èìåþò èíóþ ñòðóêòóðó, ÷åì îñòàëüíàÿ ÷àñòü êóòèêóëÿðíîãî ïîêðîâà (ôîòî 4). Íàëè÷èå áîêîâûõ

ïîëåé îáåñïå÷èâàåò ñâîáîäó ïåðåìåùåíèÿ ïîïåðå÷íûõ êîëåö êóòèêóëû è ïîçâîëÿåò íåìàòîäå èçãèáàòü òåëî â

ñïèííî-áðþøíîì íàïðàâëåíèè. Áîêîâûå ïîëÿ äåéñòâóþò òàêæå â êà÷åñòâå ñòàáèëèçàòîðîâ ïðè ïåðåäâèæå-

íèè íåìàòîä â áîêîâîé ïëîñêîñòè (âî âðåìÿ äâèæåíèÿ òåëî íåìàòîä âñåãäà îðèåíòèðîâàíî áîêîâîé ñòîðîíîé

âíèç).

Ãèïîäåðìà ó÷àñòâóåò â îáðàçîâàíèè ìíîãî÷èñëåííûõ ïîâåðõíîñòíûõ ñòðóêòóð, îòìå÷åííûõ ó íåìàòîä êàê

êîëü÷àòîñòü, ïðîäîëüíûå ëèíèè è äð. Íà áîêîâûõ ëèíèÿõ ïîïåðå÷íàÿ êîëü÷àòîñòü êóòèêóëû ïðåðûâàåòñÿ. Ó

ôèòîïàðàçèòè÷åñêèõ íåìàòîä êóòèêóëÿðíûå áîðîçäû â îáëàñòè àíóñà è âóëüâû ÿâëÿþòñÿ âàæíûìè ìîðôîëî-

ãè÷åñêèìè ïðèçíàêàìè è èñïîëüçóþòñÿ ïðè âèäîâîé äèàãíîñòèêå.

Îñíîâíàÿ ôóíêöèÿ ãèïîäåðìû – îïîðíî-ìåõàíè÷åñêàÿ. Êðîìå ýòîãî ãèïîäåðìàëüíàÿ òêàíü îáëàäàåò âûñî-

êîé ôèçèîëîãè÷åñêîé àêòèâíîñòüþ, îñîáåííî çàìåòíîé â ïðîöåññå ëèíåê (Ìàëàõîâ, 1986). Ïåðåä ëèíüêîé è â

ïðîöåññå åå ãèïîäåðìà óòîëùàåòñÿ, ðàçìåðû ÿäðûøåê â ÿäðàõ óâåëè÷èâàþòñÿ, ãèïåðòðîôèðîâàííî ðàçâèâàåòñÿ

ýíäîïëàçìàòè÷åñêèé ðåòèêóëþì, ïðîèñõîäÿò èçìåíåíèÿ â ìèòîõîíäðèÿõ, àïïàðàòå Ãîëüäæè. Ýòè èçìåíåíèÿ

ñâÿçàíû ñ áèîñèíòåçîì áåëêîâûõ ñîåäèíåíèé íîâîé êóòèêóëû. Êðîìå ýòîãî, íàëè÷èå â ãèïîäåðìå îñîáûõ ëèì-

ôîöèòîïîäîáíûõ êëåòîê – öåëîìèòîâ, ó÷àñòâóþùèõ ó áåñïîçâîíî÷íûõ â ìåõàíèçìàõ èììóííîé çàùèòû, ìî-

Ðèñ. 4. Ñõåìà ðàñïîëîæåíèÿ êîæíûõ æåëåç ó íåìàòîä.  À – îáùèé îáçîð: 1 –

ðåíåòòà;  2 – ñèíóñ;  3 – ïåðåäíèå êàíàëû;  4 – çàäíèå êàíàëû; 5 – ýêñêðåòîðíûé

êàíàë è ïîðà; 6 – ðåêòàëüíûå æåëåçû; 7 – ôàçìèäû. Á  – ñêóòåëëà – ãîïëîëàéìîèä-

íàÿ ôîðìà ôàçìèä (ïî Ïàðàìîíîâó, 1962).

Ôîòî 4. Ýëåêòðîííàÿ ôîòîãðàôèÿ áîêîâîãî ïîëÿ  Rotylenchus sp. (ôîòî Nguen

Khuong; http://entnem.ifas.ufl.edu).

æåò óêàçûâàòü íà ãîðìîíàëüíóþ è ðåãóëèðóþùóþ ðîëü ãèïîäåðìû â ïðî-

öåññàõ îíòîãåíåçà ó íåìàòîä.

Êîæíûå æåëåçû. Ñ ãèïîäåðìîé ñâÿçàíà ñèñòåìà êîæíûõ æåë¸ç (ðèñ.

4). Ó áîëüøèíñòâà ôèòîíåìàòîä èìååòñÿ øåéíàÿ æåëåçà (ðåíåòòà). Îíà

ðàñïîëîæåíà íà áðþøíîé ñòîðîíå òåëà, îáû÷íî ïîçàäè îò ïèùåâîäà.

Ýòî æåëåçà, êàê ïðàâèëî, îäíîêëåòî÷íàÿ, ðàçâåòâëåííîãî òèïà ñ êàíàëà-

ìè, ñõîäÿùèìèñÿ ê ýêñêðåòîðíîìó ïðîòîêó.

Êðîìå òîãî, äëÿ ôèòîíåìàòîä òèïè÷íî íàëè÷èå áîêîâûõ õâîñòîâûõ

æåë¸ç, íàçûâàåìûõ ôàçìèäàìè. Ýòè æåëåçû ñîõðàíÿþò æåëåçèñòóþ

ôóíêöèþ ó ðàáäèòèä è áëèçêèõ ê íèì íåìàòîä. Ó òèëåíõèä, êóäà îòíî-

ñèòñÿ áîëüøèíñòâî ôèòîãåëüìèíòîâ, ôàçìèäû ïðèîáðåòàþò ñåíñîðíóþ

ôóíêöèþ, óòðà÷èâàÿ ïðè ýòîì ñïîñîáíîñòü ê âûäåëåíèþ ñåêðåòà.

Ó äîðèëàéìèä (ïðåäñòàâèòåëè êëàññà Adenophorea) ôàçìèäû îòñóò-

ñòâóþò. Ó íèõ, êðîìå øåéíîé æåëåçû ìàññèâíîãî òèïà, ðàçâèòû ëàòå-

ðàëüíûå æåëåçû, ñâÿçàííûå ñ áîêîâûìè ãèïîäåðìàëüíûìè âàëèêàìè è

òåðìèíàëüíûå õâîñòîâûå æåëåçû.
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Ìóñêóëàòóðà. Äëÿ íåìàòîä õàðàêòåðíû ñîìàòè÷åñêàÿ ìóñêóëàòóðà, îáåñïå÷èâàþùàÿ ïåðåäâèæåíèå íåìà-

òîä â ïðîñòðàíñòâå è ñïåöèàëüíûå ìûøå÷íûå ïó÷êè, îáñëóæèâàþùèå ðàçëè÷íûå âíóòðåííèå îðãàíû. Áîêî-

âûå ãèïîäåðìàëüíûå âàëèêè äåëÿò ñïëîøíîé ñëîé ìûøö íà äâå ëåíòû: ñïèííóþ è áðþøíóþ. Âñå êëåòêè

êàæäîé ìûøå÷íîé ëåíòû ñîêðàùàþòñÿ ñîãëàñîâàííî, èçãèáàÿ òåëî íåìàòîäû â ñàãèòòàëüíîé ïëîñêîñòè. Îäíà

èç áîêîâûõ ñòîðîí òåëà ôóíêöèîíàëüíî çàìåùàåò áðþøíóþ, òàê ÷òî íåìàòîäû ïåðåäâèãàþòñÿ ëåæà íà áîêó.

Ýòî îñíîâíîé òèï äâèæåíèÿ íåìàòîä, îáåñïå÷èâàþùèé èõ ïåðåìåùåíèå â âîäå, äîííûõ îñàäêàõ, ïî÷âå è

òêàíÿõ ðàñòåíèé. Äëÿ ôèòîãåëüìèíòîâ òèïè÷íû ñêîëüçÿùèå çìååâèäíûå äâèæåíèÿ, òðåáóþùèå îïðåäåëåí-

íûõ òî÷åê îïîðû.

Íåðâíàÿ ñèñòåìà è îðãàíû ÷óâñòâ. Ó íåìàòîä íåðâíàÿ ñèñòåìà ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ãðóïïó ïðîäîëüíûõ

íåðâíûõ ñòâîëîâ, ñîåäèíåííûõ ìåæäó ñîáîé êîëüöåâûìè ïåðåìû÷êàìè. Öåíòðàëüíóþ ÷àñòü íåðâíîé ñèñòå-

ìû ñîñòàâëÿåò íåðâíîå êîëüöî, îêðóæàþùåå ïèùåâîä â ñðåäíåé èëè ïåðåäíåé îáëàñòè. Âîêðóã íåðâíîãî

êîëüöà ðàñïîëîæåíû íåðâíûå êëåòêè, èíîãäà â âèäå ãàíãëèåâ. Ó ñàìîê, êðîìå òîãî, ãàíãëèîçíûå îáðàçîâàíèÿ

íàáëþäàþòñÿ â îáëàñòè âóëüâû, à ó ñàìöîâ – áëèæå ê õâîñòó, â îáëàñòè êëîàêè.

Îò îêîëîãëîòî÷íîãî íåðâíîãî êîëüöà â ïåðåäíþþ è çàäíþþ ÷àñòè òåëà îòõîäÿò ïðîäîëüíûå íåðâû. Íåðâû,

èäóùèå â ïåðäíþþ ÷àñòü òåëà, èííåðâèðóþò ãóáíûå ïàïèëëû è àìôèäû (õåìîðåöåïòîðû). Èõ ÷èñëî ðàâíî 6,

íî êàæäûé ðàçâåòâëÿåòñÿ íà 3 âåòâè. Â õâîñòîâóþ ÷àñòü òåëà îò íåðâíîãî êîëüöà îáû÷íî îòõîäÿò 8–12 íå-

ðâîâ: 1 – ñïèííîé, 1 – áðþøíîé, 4 – ñóáìåäèàëüíûõ è 1–3 ïàðû áîêîâûõ. Âñå îíè ðàñïîëîæåíû â ãèïîäåðìå.

Ñ íåðâíîé ñèñòåìîé ñâÿçàíû îðãàíû îñÿçàíèÿ è õèìè÷åñêîãî ÷óâñòâà. Ê íèì îòíîñÿòñÿ òàíãîðåöåïòîðû,

àìôèäû, ôàçìèäû, äåéðèäû, ãîìåçîíèä, ãåìèçîíèîí è öåôàëèäû. Íàëè÷èå è ðàñïîëîæåíèå ýòèõ îðãàíîâ

÷àñòî èìååò çíà÷åíèå â ñèñòåìàòèêå íåìàòîä.

Îðãàíû îñÿçàíèÿ ó ôèòîíåìàòîä ïðåäñòàâëåíû òàíãîðåöåïòîðàìè. Òàíãîðåöåïòîðû èìåþò ôîðìó ïà-

ïèëë (ñîñî÷êîâ) èëè ùåòèíîê. Îíè ðàñïîëîæåíû ãëàâíûì îáðàçîì íà ãîëîâíîì ó÷àñòêå òåëà (ðåæå íà ñîá-

ñòâåííî òåëå), à ó ñàìöîâ – è â îáëàñòè êëîàêè. Â ñâÿçè ñ ýòèì ðàçëè÷àþò ãîëîâíûå, ãóáíûå, ñîìàòè÷åñêèå è

õâîñòîâûå òàíãîðåöåòîðû. Ãîëîâíûå òàíãîðåöåòîðû ðàñïîëîæåíû íà ãîëîâíîé êàïñóëå â äâà êðóãà. Ïåðâûé

êðóã ïðåäñòàâëåí øåñòüþ ãóáíûìè ïàïèëëàìè, ïî ôîðìå ïîõîæèìè íà íåáîëüøèå êîíè÷åñêèå ñîñî÷êè. Ê

êàæäîìó èç íèõ ïîäõîäèò ñïåöèàëüíûé íåðâ, çàùèùåííûé íà âåðøèíå òîíêèì ñëîåì êóòèêóëû. Âòîðîé êðóã

îáðàçîâàí ãîëîâíûìè òàíãîðåöåïòîðàìè, ïðåäñòàâëåííûìè äåñÿòüþ ïàïèëëàìè èëè ùåòèíêàìè. Õâîñòîâûå

òàíãîðåöåòîðû ñàìöîâ òåñíî ñâÿçàíû ñ áîêîâûìè ñêëàäêàìè êóòèêóëû â îáëàñòè êëîàêè – áóðñàëüíûìè

êðûëüÿìè. Îíè ìîãóò èìåòü ôîðìó ùåòèíîê, ïàïèëë èëè ðåáðîâèäíûõ óòîëùåíèé.

Àìôèäû – ïàðíûå áîêîâûå îðãàíû ëåæàò ïî áîêàì ãîëîâû (ó êëàññà Adenophorea), èëè íà ãóáàõ (ó êëàññà

Secernentea) (ôîòî 5). Àìôèäû ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé óãëóáëåíèÿ â êóòèêóëå, ê êîòîðûì ïîäõîäÿò êðóïíûå

íåðâû. Ñ ïîìîùüþ ñèëüíî ðàçâèòûõ áîêîâûõ íåðâîâ àìôèäû ñîåäèíÿþòñÿ ñ íåðâíûì êîëüöîì. Íàáëþäàåò-

ñÿ áîëüøîå ðàçíîîáðàçèå â ôîðìå îòâåðñòèé àìôèäîâ. Ó ôèòîíåìàòîä óãëóáëåíèÿ ÷àùå âñåãî áûâàþò ïîðî-

âèäíûå ñ îòâåðñòèÿìè íà áîêîâûõ ãóáàõ, ó ïî÷âåííûõ è âîäíûõ ôîðì îíè ìîãóò áûòü êàðìàíîîáðàçíûìè,

êðóãëûìè èëè ñïèðàëüíûìè. Àìôèäû îñîáåííî ñèëüíî ðàçâèòû ó ñàìöîâ è, âåðîÿòíî, ïîìîãàþò èì â ïîèñ-

êàõ ñàìêè. Ïîìèìî õåìîðåöåïòîðíîé àìôèäû âûïîëíÿþò è ýêñêðåòîðíóþ ôóíêöèþ. Ïðè èññëåäîâàíèè ïðî-

öåññîâ ïèòàíèÿ öèñòîîáðàçóþùåé íåìàòîäû Íeterodera schachtii áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ñåêðåòîðíûå áåëêè,

âûïóùåííûå àìôèäàìè â ìåæêëåòî÷íîå ïðîñòðàíñòâî ìåæäó ãîëîâîé íåìàòîäû è êëåòî÷íîé ñòåíêîé, ôèê-

ñèðóþò (ïðèêëåèâàþò) ãîëîâó íåìàòîäû ê ñòåíêå ñèíöèòèÿ (Semblat et al., 2001).

Ôàçìèäû ðàñïîëîæåíû íà áîêîâûõ ïîëÿõ õâîñòîâîé ÷àñòè òåëà ó ïðåäñòàâèòåëåé ïîäêëàññà Secernentea

(ôîòî 6). Ýòî ïàðíûå îáðàçîâàíèÿ, îò êîòîðûõ ìåëü÷àéøèå ïðîòîêè èäóò ê æåëåçàì, ïîãðóæåííûì â áîêîâûå

õîðäû. À.À. Ïàðàìîíîâ (1971) ïðåäëàãàåò ðàçëè÷àòü äâà òèïà ôàçìèäîâ – æåëåçèñòûé è ñåíñîðíûé. Îñîáîé

ôîðìîé æåëåçèñòûõ ôàçìèäîâ ÿâëÿåòñÿ ñêóòåëëà íåêîòîðûõ ãîïëîëàéìèä (ðèñ. 4 á).

Äåéðèäû – ïàðíûå êóòèêóëÿðíûå îáðàçîâàíèÿ, îòêðûâàþùèåñÿ ïîðîâèäíûìè îòâåðñòèÿìè â ñåðåäèíå

áîêîâûõ ïîëåé â îáëàñòè íåðâíîãî êîëüöà. Õàðàêòåðíû äëÿ ñåìåéñòâà òåëåíõèä.

Ãåìèçîíèä – îðãàí ïîëóîêðóãëîé ôîðìû ðàñïîëîæåí áëèç âûäåëèòåëüíîé ïîðû íà áðþøíîé ñòîðîíå òåëà.

Îí ñîåäèíåí êîìèññóðîé ñ íåðâíîé ñèñòåìîé íåìàòîäû.

Öåôàëèäû – ïàðíûå îðãàíû, ðàñïîëîæåíû â ïåðåäíåé ÷àñòè òåëà çà ãîëîâîé. Ýòè êóòèêóëÿðíûå îáðàçîâà-

íèÿ, ïî-âèäèìîìó, èìåþò ñâÿçü ñ íåðâíîé ñèñòåìîé

Ãåìèçîíèîí – íàõîäèòñÿ ìåæäó êóòèêóëîé è ãèïîäåðìîé, ðàñïîëîæåíèå åãî ìîæåò âàðüèðîâàòü ó ðàçíûõ

íåìàòîä îò ïåðåäíåãî êðàÿ äî óðîâíÿ îñíîâàíèÿ áóëüáóñà. Èìååò âèä ìàëåíüêîé ëèíçîïîäîáíîé ñòðóêòóðû.

Ðàñïîëîæåí âñåãäà ïîçàäè ãåìèçîíèäà. Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî ôóíêöèîíèðóåò êàê êîðîòêàÿ êîìèññóðà ìåæäó

íåðâàìè (ðèñ. 4).

Ê êóòèêóëÿðíûì ñòðóêòóðàì, ñâÿçàííûì ñ íåðâíîé ñèñòåìîé, îòíîñÿòñÿ òàêæå ïîëîâûå ñîñî÷êè ñàìöîâ,

øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííûå â ïîäêëàññå Adenophorea. Êàê ïðàâèëî, îíè ðàñïîëîæåíû íà áðþøíîé ñòîðîíå

òåëà âïåðåäè êëîàêè èëè çà íåé.
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Ôîòî 5. Ýëåêòðîííàÿ ôîòîãðàôèÿ àìôèäà  ôèòîíåìàòîä (À – Rotylenchus sp., Á – Hemicycliophora sp.) (ôîòî Nguen Khuong;

http://entnem.ifas.ufl.edu).

Ôîòî 6. Ýëåêòðîííàÿ ôîòîãðàôèÿ ôàçìèäà ó  Scutellonema sp. (ôîòî Nguen Khuong; http://entnem.ifas.ufl.edu).

Ýêñêðåòîðíàÿ ñèñòåìà. Îáùàÿ ñõåìà ýêñêðåòîðíîé ñèñòåìû íåìàòîä ïðåäñòàâëåíà íà ðèñ. 8. Äëÿ ôèòî-

ãåëüìèíòîâ õàðàêòåðíà àññèìåòðè÷íàÿ ýêñêðåòîðíàÿ ñèñòåìà. Ãëàâíûå ÷àñòè ýêñêðåòîðíîé ñèñòåìû íåìà-

òîä-òèëåíõèä ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ýêñêðåòîðíûé êàíàë, ýêñêðåòîðíóþ æåëåçó è ýêñêðåòîðíóþ ïîðó, êîòîðàÿ

ðàñïîëîæåíà íà âåíòðàëüíîé ñòîðîíå òåëà íåìàòîä íà óðîâíå íåðâíîãî êîëüöà. Ó áîëüøèíñòâà ïðåäñòàâèòå-

ëåé êëàññà Adenophorea ýêñêðåòîðíàÿ ñèñòåìà íå îáíàðóæåíà.

Ïîëîñòü òåëà. Ïåðâè÷íàÿ ïîëîñòü òåëà íåìàòîä, èëè ïðîòîöåëü, ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ïðîñòðàíñòâî ìåæ-

äó âíóòðåííèìè îðãàíàìè, îãðàíè÷åííîå ñíàðóæè êîæíî-ìóñêóëüíûì ìåøêîì. Â ïðîòîöåëå ðàñïîëîæåíû

ïèùåâàðèòåëüíàÿ è ïîëîâàÿ ñèñòåìû íåìàòîä.

Ïèùåâàðèòåëüíàÿ ñèñòåìà. Ó ôèòîïàðàçèòè÷åñêèõ íåìàòîä ïèùåâàðèòåëüíàÿ ñèñòåìà ïðåäñòàâëåíà êè-

øå÷íûì êàíàëîì, êîòîðûé íà÷èíàåòñÿ ðîòîâûì îòâåðñòèåì, ëåæàùèì íà ïåðåäíåì êîíöå òåëà, è çàêàí÷èâà-

åòñÿ àíóñîì, ðàñïîëîæåííûì íà áðþøíîé ñòîðîíå, íà ãðàíèöå ñðåäíåãî è çàäíåãî êîíöîâ òåëà. Êèøå÷íûé

êàíàë ïîäðàçäåëÿåòñÿ íà òðè îòäåëà: ïåðåäíþþ, ñðåäíþþ è çàäíþþ êèøêó.

Ïåðåäíÿÿ êèøêà. Ê ïåðåäíåé êèøêå îòíîñÿòñÿ ðîòîâàÿ ïîëîñòü, èëè ñòîìà è ïèùåâîä, èëè ãëîòêà (ôà-

ðèíêñ).

Ñòîìà òèëåíõèä è àôåëåíõèä ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ñòèëåò – êîëþùå-ñîñóùèé îðãàí ôèòîãåëüìèíòîâ (ðèñ.

5). ×åðåç âåäóùåå êîëüöî ñòèëåò ìîæåò âûäâèãàòüñÿ âïåðåä ïðè ñîêðàùåíèè ñïåöèàëüíûõ ìûøö – ïðî-
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òðàêòîðîâ. Ïðîñâåò ñòèëåòà î÷åíü óçêèé, áóêâàëüíî êàïèë-

ëÿðíûé, è ïî íåìó â ïèùåâîä íåìàòîä ìîæåò ïîñòóïàòü òîëü-

êî æèäêàÿ ïèùà. Ñòèëåò ôèòîãåëüìèíòîâ ìîæåò áûòü ïðî-

ñòûì èëè ñëîæíûì (ôîòî 7). Ïðîñòîé ñòèëåò èìååò óäëèíåí-

íî-êîíè÷åñêîå îñòðèå, öèëèíäðè÷åñêèé êîðïóñ è îñíîâàíèå

ñ óòîëùåííûìè ñòåíêàìè (ôîòî 7 â). Ñëîæíûé ñòèëåò îòëè-

÷àåòñÿ ðàçâèòèåì ó îñíîâàíèÿ òðåõ óòîëùåíèé – áàçàëüíûõ

ãîëîâîê, ê êîòîðûì êðåïÿòñÿ ìûøöû, âûäâèãàþùèå ñòèëåò

(ôîòî 7 (á, ã, ä, å)). Âòÿãèâàíèå ñòèëåòà ïðîèñõîäèò çà ñ÷åò

ýëàñòè÷íîñòè òêàíåé ïèùåâîäà.

Â ñòîìå äîðèëàéìèä è òðèïëîíõèä èìååòñÿ çóá-êîïüå. Ïî ñâî-

åé ôóíêöèè îíî áëèçêî ê ñòèëåòó òèëåíõèä, òàê êàê ñëóæèò äëÿ

òîé æå öåëè – ïðîêàëûâàíèÿ îáîëî÷åê ðàñòèòåëüíûõ êëåòîê.

Çà ðîòîâîé ïîëîñòüþ ñëåäóåò ïèùåâîä. Òèïû ñòðîåíèÿ ïè-

ùåâîäà ôèòîíåìàòîä ïðåäñòàâëåíû íà ðèñ. 6. Ïèùåâîä ñîñòî-

èò èç êîðïóñà, ïðåäñòàâëåííîãî ïðîêîðïóñîì è ìåòàêîðïàëü-

íûì áóëüáóñîì, èñòìóñà, èëè ïåðåøåéêà, è êàðäèàëüíîãî îò-

äåëà, èëè êàðäèàëüíîãî áóëüáóñà.

Ó òèïè÷íûõ ôèòîãåëüìèíòîâ – òèëåíõèä êîðïóñ ïèùåâîäà ñíàáæåí ñëàáûì ïðîêopïycîì è íåáîëüøèì

ìåòàêîðïàëüíûì áóëüáóñîì, êîòîðûé ó íåêîòîðûõ íåìàòîä ìîæåò ïîëíîñòüþ îòñóòñòâîâàòü. Ïåðåøååê âû-

ðàæåí; çà íèì ñëåäóåò êàðäèàëüíûé îòäåë íåîäèíàêîâûé ó ðàçíûõ âèäîâ è ðîäîâ. Ó ìíîãèõ îí ðàñøèðåí â

æåëåçèñòûé êàðäèàëüíûé áóëüáóñ, âìåùàþùèé òðè ïèùåâîäíûå æåë¸çû – äîðñàëüíóþ è äâå ëàòåðî-âåíò-

ðàëüíûå. Èñòìóñ ìîæåò áûòü îáîñîáëåí. Ýòî òèï ïèùåâîäà íàçâàí äèòèëåíõîèäíûì. Ó äðóãèõ ôîðì êàðäè-

àëüíûé îòäåë ïèùåâîäà íå îáðàçóåò áóëüáóñà, ñóæàåòñÿ è ïëàâíî, áåç ðåçêèõ ãðàíèö ïåðåõîäèò â ñðåäíþþ

êèøêó. Ïèùåâîäíûå æåëåçû â ïèùåâîäå ýòîãî òèïà ðàñïîëîæåíû âíå êàðäèàëüíîãî îòäåëà ïèùåâîäà, ñâåøè-

âàÿñü ñ ñõèçîöåëü. Ýòîò òèï òèëåíõîèäíîãî ïèùåâîäà íàçâàí ïðàòèëåíõîèäíûì (åñëè æåëåçû ëåæàò âåíò-

ðàëüíî îò ñðåäíåé êèøêè) ëèáî ðîòèëåíõîèäíûì. Ó ôèòîãåëüìèíòîâ-àôåëåíõèä ïèùåâîäíûå æåëåçû ìîãóò

áûòü âêëþ÷åíû â êàðäèàëüíûé îòäåë ïèùåâîäà èëè ñâåøèâàòüñÿ â ñõèçëîöåëü, êàê ïðàâèëî, äîðñàëüíî îò

ñðåäíåé êèøêè.

Ìåñòî âïàäåíèÿ â ïðîñâåò ïèùåâîäà ïðîòîêà äîðñàëüíîé æåëåçû ÿâëÿåòñÿ ñóùåñòâåííûì îñíîâíûì ðàç-

ëè÷èåì òèëåíõîèäíîãî è àôåëåíõîèäíîãî òèïîâ ïèùåâîäîâ. Â ïèùåâîäå òåëåíõîèäíîãî òèïà ïðîòîê ñïèí-

íîé æåëåçû îòêðûâàåòñÿ ó îñíîâàíèÿ ñòèëåòà, à â ïèùåâîäå àôåëåíõîèäíîãî òèïà – â ïåðåäíåé ïîëîâèíå

ìåòàêîðïàëüíîãî áóëüáóñà (ðèñ. 7).

Ðèñ. 6. Ñòðîåíèå ïèùåâîäà ôèòîïàðàçèòè÷åñêèõ íåìàòîä (ñõåìà): À – ðîä Ditylenchus (îòðÿä Tylenchida); Á – ðîä

Aphelenchoides (îòðÿä Aphelenchida); Â – ðîä Longidorus, Ã – ðîä Xiphinema (îòðÿä Dorylaimida); Ä – ðîä Trichodorus (îòðÿä

Triplonchida) (ïî Äåêêåð, 1972).

Ðèñ. 5. Ñòèëåò òèëåíõèä (ïî Subbotin et al. 2010).
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Ôîòî 7.  Ñòðîåíèå  ïåðåäíåãî êîíöà òåëà è ñòèëåòà ó ðàçëè÷íûõ  ïàðàçèòè÷åñêèõ íåìàòîä:

À – Longidorus elongatus; Á –  Helicotylenchus sp., Â – Aphelenchus sp; Ã – Gracilacus sp.; Ä – Pratylenchus sp.; E – Macropastonia

sp.; Æ – Trichodorus sp. (ôîòî Â.Í.×èæîâà, îðèã.).
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Ðèñ. 7. Ñõåìà îðãàíèçàöèè òèëåíõîèäíîãî è àôåëåíõîèäíîãî ïèùåâîäîâ (ìåñòî

âïàäåíèÿ ïðîòîêà ñïèííîé æåëåçû îáîçíà÷åíî ñòðåëêîé). 1 – ïðîêîðïóñ, 2 – ìåòà-

êîðïàëüíûé áóëüáóñ, 3 – êàðäèàëüíûé áóëüáóñ ñ âêëþ÷åííûìè æåëåçàìè èëè îíè ëå-

æàò îáîñîáëåííî, 4  – ïðîòîê ñïèííîé æåëåçû; 5 – ïðîòîêè ëàòåðî-âåíòðàëüíûõ æåëåç

(ïî Äåêêåð, 1972).

Ó äîðèëàéìèä ïèùåâîä ñîñòîèò èç äâóõ îòäåëîâ: ïåðåäíåãî, òîíêîãî,

ïî÷òè ëèøåííîãî ìóñêóëàòóðû, è çàäíåãî, óòîëùåííîãî, ñ ìîùíûìè ðà-

äèàëüíûìè ìûøöàìè. Äèñòàëüíûé îòäåë ãîìîëîãè÷åí êîðïóñó. ×åòêîãî

äåëåíèÿ íà ïðîêîðïóñ è ìåòàêîðïóñ íåò. Ïîçàäè êîðïóñà ëåæèò íåðâíîå

êîëüöî, êçàäè îò íåãî – èñòìóñ. Çàäíèé îòäåë ïèùåâîäà, ïî-âèäèìîìó, ãî-

ìîëîãè÷åí êàðäèàëüíîìó áóëüáóñó. Â ïðåäåëàõ êàðäèàëüíîãî îòäåëà ïè-

ùåâîäà ðàñïîëîæåíû ïÿòü ïèùåâîäíûõ æåëåç (îäíà äîðçàëüíàÿ è ÷åòûðå

ñóáâåíòðàëüíûõ), êîòîðûå îðãàíèçîâàíû èíà÷å, ÷åì ó òèëåíõèä.

Çàäíèé êîíåö ïèùåâîäà ó ìíîãèõ íåìàòîä çàêàí÷èâàåòñÿ êëàïîíîâèä-

íûì îáðàçîâàíèåì – êàðäèåì, îñîáåííî âûðàæåííûì ó äîðèëàéìèä. Îí

ÿâëÿåòñÿ ñâÿçóþùèì çâåíîì ìåæäó ïèùåâîäîì è êèøêîé è ïðåäîòâðàùà-

åò îáðàòíûé çàíîñ ñîäåðæèìîãî êèøå÷íèêà â ïèùåâîä.

Ñðåäíÿÿ êèøêà. Ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé òðóáêó, ñîñòîÿùóþ èç îäíîãî ñëîÿ

êëåòîê ýíòîäåðìû, îñíîâíîå íàçíà÷åíèå êîòîðîé ñâîäèòñÿ ê âñàñûâàíèþ.

Îòäåë ëèøåí ìóñêóëàòóðû è æåë¸ç. Ïèùà, ïîñòóïàþùàÿ â ñðåäíþþ êèøêó, óæå îáðàáîòàíà ôåðìåíòàìè

ñåêðåòà ïèùåâîäíûõ æåë¸ç. Ó íåêîòîðûõ íåìàòîä íàìå÷àåòñÿ äèôôåðåíöèðîâêà ñðåäíåé êèøêè íà äâå ÷àñ-

òè: æåëóäî÷åê è òîíêóþ êèøêó (ðàáäèòèäû, äèïëîãàñòåðèäû). Â ñòåíêå ñðåäíåé êèøêè ÷àñòî íàêàïëèâàåòñÿ

áîëüøîå êîëè÷åñòâî çàïàñíûõ ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ, è òîãäà ýòîò îòäåë êèøå÷íèêà ïðèîáðåòàåò çíà÷åíèå

æèðîâîãî òåëà.

Çàäíÿÿ êèøêà – ðåêòóì. Ýòî êîðîòêèé îòäåë, âûñòëàííûé êóòèêóëîé è ñíàáæåííûé ñôèíêòåðîì. Çàäíÿÿ

êèøêà îòêðûâàåòñÿ íàðóæó àíàëüíûì îòâåðñòèåì è ñëóæèò äëÿ âûâåäåíèÿ èç êèøå÷íèêà íåïåðåâàðåííûõ

îñòàòêîâ ïèùè. Ó áîëüøèíñòâà Secernentea ñ íåé ñâÿçàíû ðåêòàëüíûå æåëåçû. Íàçíà÷åíèå èõ íå ñîâñåì ÿñíî,

çà èñêëþ÷åíèåì ãàëëîâûõ íåìàòîä, ó êîòîðûõ áåëêîâûå âûäåëåíèÿ ðåêòàëüíûõ æåë¸ç ïðîèçâîäÿò æåëàòèíî-

âûé ìàòðèêñ – òêàíü ÿéöåâîãî ìåøêà (îîòåêè), â êîòîðûé îòêëàäûâàþò ÿéöà.

Ïîëîâàÿ ñèñòåìà. Ôèòîíåìàòîäû – æèâîòíûå ðàçäåëüíîïîëûå ñ ÷åòêèì ïîëîâûì äèìîðôèçìîì, õàðàêòå-

ðèçóþùèìñÿ íå òîëüêî ðàçëè÷èåì â ñòðîåíèè ïîëîâûõ æåë¸ç, íî è íàëè÷èåì âòîðè÷íûõ ïîëîâûõ ïðèçíàêîâ.

Ñàìöû îáû÷íî ìåëü÷å ñàìîê, ÷àñòî îáëàäàþò áîëåå êðóïíûìè àìôèäàìè, èõ çàäíèé êîíåö â òîé èëè èíîé

ñòåïåíè çàãíóò íà áðþøíóþ ñòîðîíó è ñíàáæåí ñïåöèàëüíûìè êîïóëÿòèâíûìè îðãàíàìè. Îñîáåííî ñèëüíî

âûðàæåí ïîëîâîé äèìîðôèçì ó ñåäåíòàðíûõ ãåòåðîäåðèä. Ñàìêè öèñòîîáðàçóþùèõ è ãàëëîâûõ íåìàòîä èìåþò

ãðóøåâèäíóþ ôîðìó è ñèäÿò íåïîäâèæíî íà êîðíÿõ ðàñòåíèé. Ñàìöû â îòëè÷èå îò ñàìîê ñîõðàíÿþò òèïè÷-

íîå äëÿ íåìàòîä íèòåâèäíîå òåëî è ñïîñîáíû ê ñàìîñòîÿòåëüíîìó ïåðåäâèæåíèþ. Ãåðìàôðîäèòèçì âñòðå÷à-

åòñÿ ðåäêî è íîñèò âòîðè÷íûé õàðàêòåð.

Ïîëîâûå îðãàíû íåìàòîä èìåþò âèä òðóáîê ñ îáùèì âûâîäíûì ïðîòîêîì, îòêðûâàþùèìñÿ ó ñàìîê ïîñå-

ðåäèíå òåëà íà áðþøíîé ñòîðîíå, à ó ñàìöîâ – â çàäíþþ êèøêó. Åñëè ó íåìàòîäû èìåþòñÿ äâå ïîëîâûå

òðóáêè, òî òàêóþ ôîðìó íàçûâàþò äèäåëüôíîé. Ðåäóêöèÿ îäíîé ïîëîâîé òðóáêè õàðàêòåðíà äëÿ ìîíîäåëüô-

íûõ ôîðì. Ìîíîäåëüôíîñòü âñòðå÷àåòñÿ ó ñàìöîâ áîëüøèíñòâà Secernentea.

Ó íåìàòîä – ïàðàçèòîâ ðàñòåíèé ìîæåò íàáëþäàòüñÿ ÷èñëåííîå ïðåîáëàäàíèå ñàìîê íàä ñàìöàìè, ðåæå

ïîëíîå îòñóòñòâèå ñàìöîâ, ñâÿçàííîå ëèáî ñ íàëè÷èåì ïàðòåíîãåíåçà, ëèáî ñ ãåðìàôðîäèòèçìîì.

Ïîëîâàÿ ñèñòåìà ñàìêè (ðèñ. 1). Ïîëîâûå îðãàíû ñàìêè ó äèäåëüôíûõ ôîðì ñîñòîÿò èç ÿè÷íèêîâ, ÿéöåâî-

äîâ, ìàòêè è íåïàðíîãî âëàãàëèùà, îòêðûâàþùåãîñÿ íàðóæó ïîëîâûì îòâåðñòèåì – âóëüâîé. Åñëè ó ôèòîíå-

ìàòîä ðàçâèòû äâå ïîëîâûå òðóáêè, òî îíè çàíèìàþò ïðîäîëüíî-ïðîòèâîïîëîæíîå ïîëîæåíèå, ça èñêëþ÷å-

íèåì ãåòåðîäåðèä ñ ïàðàëëåëüíûìè ïîëîâûìè òðóáêàìè, íàïðàâëåííûìè âïåðåä.

Äëÿ ñàìîê òèëåíõèä õàðàêòåðíû ìîíîäåëüôíîñòü è íåáîëüøîå ÷èñëî îâîãîíèåâ â çàðîäûøåâîé çîíå ÿè÷-

íèêà. Èñêëþ÷åíèå ñðåäè íèõ ñîñòàâëÿþò âûñîêîñïåöèàëèçèðîâàííûå ïàðàçèòû (ïøåíè÷íàÿ íåìàòîäà, öèñ-

òîîáðàçóþùèå è ãàëëîâûå íåìàòîäû è äð.), îáëàäàþùèå áîëüøîé ïëîäîâèòîñòüþ. Îñîáåííîñòè ñòðîåíèÿ

ïîëîâûõ òðóáîê ñàìîê ñóùåñòâåííî äîïîëíÿþòñÿ äðóãèìè ìîðôîëîãè÷åñêèìè êðèòåðèÿìè è ïîçâîëÿþò èäåí-

òèôèöèðîâàòü íåìàòîä êàê íà íàäâèäîâîì, òàê è âèäîâîì óðîâíÿõ (Òóðëûãèíà, ×èæîâ, 1991). Äåòàëüíîå

ñòðîåíèå ïîëîâûõ òðóáîê ñàìîê íåìàòîä ðàçëè÷íûõ âèäîâ ïðåäñòàâëåíû íà ðèñ. 8.

Íà ðèñ. 9 íà ïðèìåðå ñâåêëîâè÷íîé íåìàòîäû ïðåäñòàâëåíî ñòðîåíèå çàäíåãî êîíöà òåëà ñàìêè öèñòîîáðà-

çóþùèõ íåìàòîä, âèäîâàÿ äèàãíîñòèêà êîòîðûõ áàçèðóåòñÿ íà ìîðôîëîãè÷åñêèõ ðàçëè÷èÿõ â ñòðîåíèè àíàëüíî-

âóëüâàðíûõ ïëàñòèíîê.



21Ãëàâà 1. Îáùàÿ õàðàêòåðèñòèêà ôèòîïàðàçèòè÷åñêèõ íåìàòîä

Ðèñ. 8. Ñòðîåíèå ïîëîâîé ñèñòåìû ñàìîê ïàðàçèòè÷åñêèõ íåìàòîä: À – Longidorus elongatus (à – îáëàñòü ñôèíêòðà);

Á – Meloidodera alni; Â – Heterodera glycines;  Ã – Globodera rostochiensis;  Ä – Meloidogyne hapla;  Å – Meloidogyne

incognita;  Æ – Rotylenchulus reniformis;  Ç – Anguina agrostis; È – Ditylenchus dipsaci; Ê – Criconema sp.;  Ë – Hemicycliophora

thienemanni;  Ì – Sphaeronema alni; Í – Gracilacus sp. (ïî Òóðëûãèíîé è ×èæîâó, 1991).
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Ïîëîâàÿ ñèñòåìà ñàìöà (ðèñ. 1 Á). Îðãàíû

ðàçìíîæåíèÿ ñàìöà ïðåäñòàâëåíû ïàðíûìè ñå-

ìåííèêàìè, íåïàðíûì âûâîäÿùèì ïðîòîêîì è

êîïóëÿòèâíûì àïïàðàòîì: ñïèêóëû, ðóë¸ê (ãó-

áåðíàêóëóì), áóðñà. Ïîäîáíî ñàìêàì, ñðåäè ñàì-

öîâ íåìàòîä âñòðå÷àþòñÿ äèäåëüôíûå è ìîíî-

äåëüôíûå (ïîñëåäíèå ïðåîáëàäàþò) ôîðìû.

Ñïèêóëû ëåæàò â ñïåöèàëüíûõ ñïèêóëÿðíûõ

ìåøêàõ, îòêðûâàþùèõñÿ îáùèì îòâåðñòèåì â

êëîàêó, ðÿäîì ñ ñåìÿèçâåðãàòåëüíûì êàíàëîì.

Ñïèêóëû ÷àùå ïàðíûå, ðåæå ñëèâøèåñÿ èëè

îäèíî÷íûå. Ïî ôîðìå ñïèêóëû áûâàþò ïðÿìûå,

èçîãíóòûå, óêðåïëåííûå (ñ ïðîäîëüíûìè ðåá-

ðàìè), ïåðåïîí÷àòûå, ïëîñêèå, óäëèíåííûå è

ñëîæíûå. Ôîðìà è ðàçìåðû ñïèêóë ÿâëÿþòñÿ

îäíèì èç îñíîâíûõ ñèñòåìàòè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ

äëÿ íåêîòîðûõ ãðóïï íåìàòîä.

Ðóëåê èìååò ôîðìó ðàçäâîåííîé ïëàñòèíêè,

ëåæàùåé â ñòåíêå ñïèêóëÿðíîé ñóìêè, è îáðà-

çîâàí èç êóòèêóëû. Îñíîâíîå íàçíà÷åíèå ðóëü-

êà – íàïðàâëÿòü äâèæåíèå ñïèêóëû. Ôîðìà

ðóëüêà ó ðàçíûõ âèäîâ íåìàòîä ñèëüíî âàðüè-

ðóåò.

Áóðñàëüíûé àïïàðàò ñàìöîâ íåìàòîä îáû÷-

íî èìååò ñèñòåìó ñïåöèàëüíûõ ìûøö, áîêî-

âûå êóòèêóëÿðíûå ñêëàäêè, èëè áóðñàëüíûå

êðûëüÿ, è îðãàíû îñÿçàíèÿ â âèäå áóðñàëüíûõ

ðåáåð èëè ïîëîâûõ ïàïèëë. Åñëè áóðñàëüíûå

êðûëüÿ çàêàí÷èâàþòñÿ, íå äîñòèãàÿ âåðøèíû

õâîñòà, áóðñà íàçûâàåòñÿ ëåïòîäåðíîé; åñëè

êðûëüÿ çàõîäÿò çà êîíåö õâîñòà, – ïåëîäåðíîé.

Ó ìíîãèõ ôîðì ïðîèñõîäèò óïðîùåíèå ñòðîå-

íèÿ èëè ïîëíîå èñ÷åçíîâåíèå áóðñàëüíûõ êðû-

ëüåâ.

1.2. Ìîðôîìåòðèÿ è ïðîïîðöèè òåëà íåìàòîä

 Äëÿ îïèñàíèÿ ìîðôîëîãèè è èäåíòèôèêàöèè íåìàòîä îáû÷íî èñïîëüçóþòñÿ ðàçëè÷íûå ìåðíûå ïðèçíàêè,

êàê, íàïðèìåð îáùàÿ äëèíà òåëà è åãî íàèáîëüøàÿ øèðèíà è øèðèíà â ðàçëè÷íûõ ìåñòàõ åãî ïðîòÿæåíèÿ,

äëèíà ïèùåâîäà, äëèíà õâîñòà, äëèíà ðîòîâîé ïîëîñòè, ðàññòîÿíèå âûäåëèòåëüíîé ïîðû è âóëüâû îò êîí÷è-

êà ãîëîâû, äëèíà ñïèêóë è ðóëüêà. Êðîìå òîãî, ó÷èòûâàþòñÿ è ðàçëè÷íûå ñîîòíîøåíèÿ âûøåóêàçàííûõ îðãà-

íîâ ê îáùåé äëèíå òåëà íåìàòîäû â îñíîâå êîòîðûõ ëåæàò èíäåêñû äå Ìàíà (de Man, 1884) (ðèñ. 10).

Îñíîâíûå ìîðôîìåòðè÷åñêèå õàðàêòåðèñòèêè,

ïðèìåíÿåìûå â íàñòîÿùåå âðåìÿ äëÿ îïèñàíèÿ íåìàòîä

1. L – îáùàÿ äëèíà òåëà (êàê ïðàâèëî, âûðàæåííîå â ìì);

2. à – îòíîøåíèå äëèíû òåëà ê øèðèíå â öåíòðå òåëà (â ðàéîíå âóëüâû);

3. b – îòíîøåíèå äëèíû òåëà ê äëèíå ïèùåâîäà;

4. b’ – îòíîøåíèå äëèíû òåëà ê äëèíå òåëà äî îñíîâàíèÿ ïèùåâîäíûõ æåëåç;

5. ñ – îòíîøåíèå äëèíû òåëà ê äëèíå õâîñòà;

6. ñ’ – îòíîøåíèå äëèíû õâîñòà ê àíàëüíîìó äèàìåòðó òåëà;

7. DGO – ðàññòîÿíèå îò îñíîâàíèÿ ñòèëåòà äî âïàäåíèÿ ïðîòîêà äîðñàëüíîé æåëåçû ïèùåâîäà â ìêì;

 8. Ñòèëåò – äëèíà ñòèëåòà â ìêì. Äëÿ íåìàòîä ñåì. Longidorida èçìåðÿåòñÿ îáùàÿ äëèíà êîïüÿ è îòäåëüíî

äëèíà îäîíòîñòèëÿ è îäîíòîôîðà è äëèíà äî âåäóùåãî êîëüöà â ìêì;

9. Äëèíà ñïèêóë è äëèíà ðóëüêà (ãóáåðíàêóëóìà) â ìêì;

10. V% – Îòíîøåíèå ðàññòîÿíèÿ äî âóëüâû ê äëèíå òåëà âûðàæåííîå â ïðîöåíòàõ;

Ðèñ. 9. Ñòðîåíèå çàäíåãî êîíöà òåëà ñàìêè öèñòîáðàçóþùåé íå-

ìàòîäû Íeterodera schahtii (À – îáùèé âèä; Á-Ä – ñòðóêòóðû âóëü-

âàðíîãî êîíóñà) (ïî Subbotin et al. 2010).
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 11. – Äëÿ ïîëíîòû îïèñàíèÿ èñïîëüçóþòñÿ åùå è ñëåäóþùèå õàðàêòåðèñòèêè: äëèíà è øèðèíà ãîëîâ-

íîé øàïî÷êè; øèðèíà òåëà; äëèíà ïèùåâîäà; äëèíà õâîñòà; àíàëüíûé äèàìåòð; ðàññòîÿíèå îò ãîëîâíîãî

êîíöà äî êëàïàíà ìåòàêîðïàëüíîãî áóëüáóñà; îò ãîëîâíîãî êîíöà äî íåðâíîãî êîëüöà; îò ãîëîâíîãî êîíöà

äî ãåìèçîíèäà; îò ãîëîâíîãî êîíöà äî âûäåëèòåëüíîé ïîðû. Èçìåðÿåòñÿ ðàññòîÿíèå âóëüâà-àíóñ è äëèíà

çàäíåé ìàòêè (åñëè îíà åñòü) ó ñàìîê, à òàêæå äëèíà áóðñû (ïðè åå íàëè÷èè) è ñâîáîäíûé êîí÷èê õâîñòà ó

ñàìöîâ. Äëÿ èíâàçèîííûõ ëè÷èíîê ñåäåíòàðíûõ íåìàòîä èçìåðÿåòñÿ ðàññòîÿíèå äî ïîëîâîãî çà÷àòêà, äëè-

íà ãèàëèíîâîé ÷àñòè õâîñòà è îòíîøåíèå äëèíû ãèàëèíîâîé ÷àñòè ê äëèíå ñòèëåòà, à òàêæå è íåêîòîðûå

äðóãèå ïàðàìåòðû. Âñå èçìåðåíèÿ â ìèêðîíàõ. Â ðàçíûõ òàêñîíîìè÷åñêèõ ãðóïïàõ íåìàòîä ñèñòåìà èçìå-

ðåíèé èìååò ñâîè îñîáåííîñòè.

2. Áèîëîãèÿ íåìàòîä

2.1. Ðàçìíîæåíèå è ðàçâèòèå íåìàòîä

Íåìàòîäû æèâîòíûå ðàçäåëüíîïîëûå, ñ ÷åòêèì ïîëîâûì äèìîðôèçìîì, õàðàêòåðèçóþùèìñÿ íå òîëüêî

ðàçëè÷èåì â ñòðîåíèè ïîëîâûõ æåë¸ç, íî è íàëè÷èåì âòîðè÷íûõ ïîëîâûõ ïðèçíàêîâ. Îñîáåííî ñèëüíî âûðà-

æåí ïîëîâîé äèìîðôèçì ó ñåäåíòàðíûõ íåìàòîä. Ñàìêè öèñòîîáðàçóþùèõ è ãàëëîâûõ íåìàòîä èìåþò ãðó-

øåâèäíóþ ôîðìó è ñèäÿò íåïîäâèæíî íà êîðíÿõ ðàñòåíèé. Ñàìöû â îòëè÷èå îò ñàìîê ñîõðàíÿþò òèïè÷íîå

äëÿ íåìàòîä íèòåâèäíîå òåëî è ñïîñîáíû ê ñà-

ìîñòîÿòåëüíîìó ïåðåäâèæåíèþ. Ãåðìàôðîäè-

òèçì âñòðå÷àåòñÿ ðåäêî è íîñèò âòîðè÷íûé

õàðàêòåð. Äëÿ íåìàòîä èçâåñòíî òîëüêî ïîëî-

âîå ðàçìíîæåíèå. Ñîîòíîøåíèÿ ïîëîâ ó ïàðà-

çèòè÷åñêèõ íåìàòîä ðàçëè÷íî è ÷àñòî ñâÿçàíî

ñ ýêîëîãè÷åñêèìè ôàêòîðàìè. Óâåëè÷åíèå ñàì-

öîâ â ïîïóëÿöèè íåìàòîä çàâèñèò îò òàêèõ ôàê-

òîðîâ, êàê ïèùåâàÿ íåäîñòàòî÷íîñòü, ñíèæåí-

íûé ôîòîñèíòåç â ðàñòåíèè, âîçðàñò è ôèçèî-

ëîãè÷åñêîå ñîñòîÿíèå ðàñòåíèÿ – õîçÿèíà,

áîëüøàÿ ïëîòíîñòü ïîïóëÿöèè íåìàòîä, ñòå-

ïåíü óñòîé÷èâîñòè ðàñòåíèÿ – õîçÿèíà, òåì-

ïåðàòóðà è äð. Ôàêòîðû âíåøíåé ñðåäû ìîãóò

âûçâàòü ðåâåðñèþ ïîëà ó ëè÷èíîê (ó ãàëëîâûõ

è öèòðóñîâîé íåìàòîä), èëè ðàçâèòèå èíòåð-

ñåêñîâ (Êîñòþê, 1984).

Ðàçìíîæåíèå íåìàòîä ïðîèñõîäèò ÿéöàìè.

×àùå âñåãî èìååò ìåñòî îïëîäîòâîðåíèå ÿèö,

íî âîçìîæåí è ïàðòåíîãåíåç, êîòîðûé èçâåñ-

òåí ó öèñòîîáðàçóþùèõ è ãàëëîâûõ íåìàòîä.

Ïëîäîâèòîñòü ôèòîíåìàòîä âûñîêàÿ, íî íèêîã-

äà íå äîñòèãàåò òåõ ðàçìåðîâ, êîòîðûå õàðàê-

òåðíû äëÿ íåìàòîä – ïàðàçèòîâ æèâîòíûõ. Ðàç-

ëè÷àþò îáùóþ ïëîäîâèòîñòü ñàìêè çà âñþ åå

Ðèñ. 10. Ñõåìà ïðîìåðîâ íåìàòîä.

À – ïî äå Ìàíó (de Man, 1980). 1 – îáùàÿ äëèíà òåëà;

2 – äèàìåòð òåëà; 3 – äëèíà ïèùåâîäà; 4 – äëèíà õâî-

ñòà; 5 – äëèíà îò ïåðäíåãî êðàÿ ãîëîâû äî âóëüâû (ïî

Ïàðàìîíîâó, 1962). Á – ïî Êîááó (Cobb, 1893)  1 – äëè-

íà ñòîìû; 2 – îò ïåðåäíåãî êðàÿ äî íåðâíîãî êîëüöà; 3

–  îò íåãî äî êîíöà ïèùåâîäà; 4 – îò ïåðåäíåãî êðàÿ

ãîëîâû äî íà÷àëà ïåðåäíåãî ÿè÷íèêà;  5 – äî âóëüâû; 6

– äî êîíöà çàäíåãî ÿè÷íèêà; 7 – äî àíóñà; 8 – äèàìåòð

ó îñíîâàíèÿ ñòîìû;  9 – äèàìåòð ó íåðâíîãî êîëüöà;

10 – äèàìåòð ó êîíöà ïèøåâîäà, 11 – äèàìåòð ó âóëü-

âû; 12 – äèàìåòðû ó íà÷àëà ïåðåäíåãî è çàäíåãî ÿè÷-

íèêîâ; 3 – äèàìåòð ó àíóñà; 100% – îáùàÿ äëèíà òåëà;

îñòàëüíûå âåëè÷èíû (1–13) – â ïðîöåíòàõ ê íåé (ïî

Ïàðàìîíîâó, 1962).
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æèçíü è ÷èñëî ñèíõðîííûõ ÿèö, îäíîâðåìåííî ðàçâèâàþùèõñÿ â ìàòêå. Ó áîëüøèíñòâà òèëåíõèä â ñâÿçè ñ

íàëè÷èåì îäíîé ïîëîâîé òðóáêè è êðóïíûìè ðàçìåðàìè ÿèö ñèíõðîííî â ìàòêå ðàçâèâàåòñÿ 1–2 ÿéöà. Îáùàÿ

æå ïëîäîâèòîñòü äîõîäèò äî 500 ÿèö íà ñàìêó (Ditylenchus dipsaci Kuhn). Îäíàêî ó íåêîòîðûõ íàèáîëåå

ñïåöèàëèçèðîâàííûõ ôèòîãåëüìèíòîâ îòìå÷àåòñÿ î÷åíü âûñîêàÿ îáùàÿ ïëîäîâèòîñòü. Ñàìêà ïøåíè÷íîé

íåìàòîäû îòêëàäûâàåò äî 2500 ÿèö, òàêîâà æå ìàêñèìàëüíàÿ ïëîäîâèòîñòü ãàëëîâûõ íåìàòîä. Âûñîêàÿ ÿé-

öåïðîäóêöèÿ ýòèõ ôîðì äîñòèãàåòñÿ íå òîëüêî çà ñ÷åò óâåëè÷åíèÿ ïðîäîëæèòåëüíîñòè ÿéöåêëàäêè, íî è çà

ñ÷åò ñèíõðîííîãî ðàçâèòèÿ â ìàòêàõ íåñêîëüêèõ äåñÿòêîâ ÿèö.

Íà ðèñ. 11 ïðåäñòàâëåíà ñõåìà ðàçâèòèÿ èäåíòè÷íûõ íåìàòîä îò ÿéöà äî âçðîñëîé îñîáè. Ïîñòýìáðèî-

íàëüíîå ðàçâèòèå ñîïðîâîæäàåòñÿ èçìåíåíèÿìè â ñòðîåíèè, íîñÿùèìè õàðàêòåð ìåòàìîðôîçà. Ñôîðìèðî-

âàâøàÿñÿ ëè÷èíêà ïî ñâîåé îðãàíèçàöèè îòâå÷àåò îáùåìó ïëàíó ñòðîåíèÿ âçðîñëûõ ÷åðâåé, íî îòëè÷àåòñÿ

îò íèõ ïðåæäå âñåãî íåäîðàçâèòîé ïîëîâîé ñèñòåìîé. Ó ôèòîíåìàòîä â ïîñòýìáðèîíàëüíîì ðàçâèòèè ðàçëè-

÷àþò ÷åòûðå ëè÷èíî÷íûõ ñòàäèè (âîçðàñòà) è âçðîñëóþ ôîðìó, ÷åòêî ðàçãðàíè÷åííûõ ëèíüêàìè. Îòäåëüíûå

âîçðàñòíûå êàòåãîðèè õîðîøî ðàçëè÷àþòñÿ ïî ðàçìåðàì. Êðîìå òîãî, êàæäûé âîçðàñò õàðàêòåðèçóåòñÿ îïðå-

äåëåííûìè ýòàïàìè ðàçâèòèÿ ïîëîâîé è ïèùåâàðèòåëüíîé ñèñòåì. Ñêîðîñòü îíòîãåíåòè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ

Ðèñ. 11. Ñõåìà æèçíåííîãî öèêëà ñåäåíòàðíûõ íåìàòîä ðîäà  Heterodera (ïî Subbotin et al., 2010).

Çäîðîâîå ðàñòåíèå
Èíâàçèðîâàííîå ðàñòåíèå



25Ãëàâà 1. Îáùàÿ õàðàêòåðèñòèêà ôèòîïàðàçèòè÷åñêèõ íåìàòîä

ôèòîíåìàòîä ðàçëè÷íà – îò íåñêîëüêèõ äíåé äî íåñêîëüêèõ ìåñÿöåâ. Îäíà ãåíåðàöèÿ ñòåáëåâûõ íåìàòîä ïðè

îïòèìàëüíûõ óñëîâèÿõ ðàçâèâàåòñÿ 24–25 äíåé. Ïðèìåðíî òàêèå æå ñðîêè òðåáóþòñÿ äëÿ çàâåðøåíèÿ îíòî-

ãåíåçà ó ãàëëîâûõ íåìàòîä. Ïðè ïðî÷èõ ðàâíûõ óñëîâèÿõ áîëüøîå âëèÿíèå íà ñêîðîñòü ðàçâèòèÿ èìååò òåì-

ïåðàòóðà. Íàïðèìåð, öèêë ðàçâèòèÿ ãàëëîâîé íåìàòîäû ïðè òåìïåðàòóðå 28°Ñ ïðîõîäèò çà 25 äíåé, òîãäà êàê

ïðè òåìïåðàòóðå íèæíåãî ïîðîãà (15°Ñ) ðàçâèòèå çàòÿãèâàåòñÿ äî 100 äíåé. ×èñëî ïîêîëåíèé ó ôèòîíåìàòîä

îïðåäåëÿåòñÿ ãëàâíûì îáðàçîì êëèìàòè÷åñêèìè óñëîâèÿìè, ðåæå âíóòðåííèì ðèòìîì ôèçèîëîãè÷åñêèõ

ïðîöåññîâ (Ïîêðîâñêàÿ, 1985).

ßéöî. ßéöà ôèòîíåìàòîä èìåþò îáû÷íî óäëèíåííî-îâàëüíóþ èëè ïî÷êîâèäíóþ ôîðìó (ôîòî 8). Îíè îò-

íîñèòåëüíî êðóïíûå è ÷àñòî ïî äèàìåòðó ïî÷òè íå óñòóïàþò äèàìåòðó òåëà ñàìêè (ôîòî 9). ßéöà ïîêðûòû

ñëîæíîé ìíîãîñëîéíîé îáîëî÷êîé è ñîäåðæàò íåáîëüøîå êîëè÷åñòâî æåëòêà â öèòîïëàçìå.

Ýìáðèîíàëüíîå ðàçâèòèå. Äðîáëåíèå ó íèõ ïîëíîå, ðàâíîìåðíîå, äåòåðìèíèðîâàííîå è èäåò ïî áèëàòåðàëü-

íîìó òèïó. Äðîáëåíèå ìîæåò íà÷àòüñÿ â ïîëîâûõ ïóòÿõ ñàìêè èëè ïîñëå îòêëàäêè ÿéöà âî âíåøíþþ ñðåäó.

Ëè÷èíêà. Ñôîðìèðîâàâøàÿñÿ ëè÷èíêà ïî ñâîåé îðãàíèçàöèè îòâå÷àåò îáùåìó ïëàíó ñòðîåíèÿ âçðîñëûõ

÷åðâåé, íî îòëè÷àåòñÿ îò íèõ ïðåæäå âñåãî íåäîðàçâèòîé ïîëîâîé ñèñòåìîé. Íàëè÷èå ìîùíîãî íàðóæíîãî

ñêåëåòà â âèäå êóòèêóëû îïðåäåëÿåò ñïîñîá ðîñòà – ñ ïîìîùüþ ëèíåê. Îòìå÷åíî, ÷òî ó íåìàòîä ñ çàâåðøåíè-

åì ðàçâèòèÿ ðîñò çàìåäëÿåòñÿ, íî íå çàêàí÷èâàåòñÿ. Ïîñòîÿííûå ðàçìåðû ñîõðàíÿþòñÿ òîëüêî ó òâåðäûõ

îðãàíîâ (ó ñòèëåòà, ñïèêóë, êîïüÿ). Íàïðèìåð, ìîëîäàÿ ïîëîâîçðåëàÿ ñàìêà ãåòåðîäåðèä ïðîäîëæàåò ðàñòè è

äîâîëüíî ñèëüíî óâåëè÷èâàåòñÿ â îáúåìå.

Ñïåöèôèêà ðàçâèòèÿ ñåäåíòàðíûõ íåìàòîä. Öèêë ðàçâèòèÿ íåìàòîä íà÷èíàåòñÿ ñ ÿéöà, â êîòîðîì çàâåð-

øàåòñÿ ðàçâèòèå ïåðâîé ëè÷èíî÷íîé ñòàäèè. Ïîñëå ëèíüêè èç ÿéöà âûõîäèò ëè÷èíêà 2-ãî âîçðàñòà, èìåþùàÿ

õîðîøî ðàçâèòûé ñòèëåò. Òîëüêî íà ýòîé ñòàäèè íåìàòîäà ñïîñîáíà èíâàçèðîâàòü êîðíåâóþ ñèñòåìó ðàñòå-

íèÿ. Ëè÷èíêè èç ïî÷âû ïðîíèêàþò â çîíó ðîñòà òêàíè êîðíÿ íåïîñðåäñòâåííî ïåðåä êîðíåâûì ÷åõëèêîì.

Äëÿ ïðîíèêíîâåíèÿ â êîðåíü ëè÷èíêè ïðîêàëûâàþò êëåòêó ñòèëåòîì è ñåêðåòèðóþò ôåðìåíòû, êîòîðûå âû-

çûâàþò äåãðàäàöèþ êëåòî÷íûõ ñòåíîê. Ýòè ôåðìåíòû ïðîäóöèðóþòñÿ â ïèùåâîäíûõ æåëåçàõ. Ïîñëå ïðî-

íèêíîâåíèÿ â êîðåíü ëè÷èíêè ïðîäâèãàþòñÿ â íàïðàâëåíèè öåíòðàëüíîãî öèëèíäðà (ñòåëÿ). Ìèãðàöèÿ ó

ëè÷èíêè ãàëëîâîé è öèñòîîáðàçóþùåé íåìàòîäû ïðîèñõîäèò ðàçëè÷íûìè ïóòÿìè – ãàëëîâàÿ íåìàòîäà ïî

ìåæêëåòî÷íîìó ïðîñòðàíñòâó – èíòåðöåëëþëÿðíî, à öèñòîîáðàçóþùàÿ ïðîäâèãàåòñÿ ïî êëåòêàì – èíòðàöåë-

ëþëÿðíî. Äîñòèãíóâ îêîí÷àòåëüíîãî ìåñòà ëîêàëèçàöèè ëè÷èíêè ðàñïîëàãàþòñÿ ïàðàëëåëüíî öåíòðàëüíîìó

öèëèíäðó (ñòåëþ) è ñòàíîâÿòñÿ íåïîäâèæíûìè. Â ýòî âðåìÿ â ðåçóëüòàòå ñåêðåòîðíîé äåÿòåëüíîñòè ôîðìè-

ðóåòñÿ çîíà ïèòàíèÿ – îñîáûå ñòðóêòóðû, êîòîðûå îáåñïå÷èâàþò ïèòàíèå ïàðàçèòà (Gheysen, Fenoll, 2002).

Ðàçâèòèå è ñòðóêòóðà òàêèõ îáðàçîâàíèé äåòàëüíî îïèñàíà âî ìíîãèõ îáçîðíûõ ðàáîòàõ (Jung, Wyss, 1999;

Goverse et al., 2000à; Goverse et al., 2000á; Bird, Bird, 2001 è äð.).

Ìåõàíèçì èíäóêöèè ìåñò ïèòàíèÿ ó öèñòîîáðàçóþùèõ è ãàëëîâûõ íåìàòîä ñõîäåí. Ó ãàëëîâûõ íåìàòîä

ýòî íåñêîëüêî ãèãàíòñêèõ êëåòîê, ñòðóêòóðà êîòîðûõ ôîðìèðóþòñÿ â ïðîöåññå ãèïåðòðîôèè è àíîìàëèé êëå-

òî÷íîãî äåëåíèÿ (ôîòî 10-A). Îáùàÿ õàðàêòåðèñòèêà ãèãàíòñêèõ êëåòîê òàêîâà: ÿäðà ëîïàñòíûå, âçäóòûå, èõ

ìîæåò áûòü î÷åíü ìíîãî (äî 100), ÿäðûøêè óâåëè÷åíû, öèòîïëàçìà ãðàíóëèðîâàíà, ýëåêòðîííî-ïëîòíàÿ,

âàêóîëè ìåëêèå èëè îòñóòñòâóþò, ñòåíêè íåðàâíîìåðíî óòîëùåíû ñ âðàñòàíèÿìè âíóòðü êëåòêè, êîëè÷åñòâî

ìèòîõîíäðèé, ïëàñòèä ñèëüíî óâåëè÷åíî. Ïðè÷èíîé ìíîãîÿäåðíîñòè ÿâëÿåòñÿ àíîìàëüíîå äåëåíèå ïîñëå

èíâàçèè â ðåçóëüòàòå ìíîãî÷èñëåííûõ ìèòîçîâ, èäóùèõ áåç öèòîêèíåçà. Öèòîïëàçìà ïëîòíàÿ è çåðíèñòàÿ,

ñîäåðæèò ëèïèäû, íóêëåèíîâûå êèñëîòû, áåëêè, ïðè÷åì ïîñëåäíåãî â 10 ðàç áîëüøå, ÷åì â íîðìå. Â îáîëî÷-

êàõ ãèãàíòñêèõ êëåòîê îáíàðóæåíû öåëëþëàçû è ïåêòèí, íî â íèõ íåò ëèãíèíà, ñóáåðèíà è êðàõìàëà, íåêîòî-

ðûå êëåòêè ñîäåðæàò ìíîãî÷èñëåííûå âàêóîëè. Êëåòêè ðàñòåíèé îêðóæàþùèå çîíû ïèòàíèÿ íåìàòîä äåëÿò-

ñÿ è ðàçáóõàþò, âûçûâàÿ îáðàçîâàíèå ãàëëîâ (“root knots”). Âîçíèêíîâåíèå, ðàçâèòèå, æèçíü ãàëëà òåñíî

ñâÿçàíû ñ æèçíåäåÿòåëüíîñòüþ ãàëëîâûõ íåìàòîä (Ïîêðîâñêàÿ, 1985).

Öèñòîîáðàçóþùèå íåìàòîäû ôîðìèðóþò ñèíöèòèé (ôîòî. 10, Á), êîòîðûé ìîæåò âêëþ÷àòü äî 200 êëåòîê.

Êëåòêè, îêðóæàþùèå íåìàòîäó, íåêðîòèçèðîâàíû. Íàëè÷èå ëîêàëüíûõ íåêðîçîâ îêîëî çîí ïèòàíèÿ – õàðàê-

òåðíûé ïðèçíàê ïàðàçèòèðîâàíèÿ öèñòîîáðàçóþùèõ íåìàòîä. Îáðàçîâàíèå ëîêàëüíûõ íåêðîçîâ ñâÿçàíî ñ

ìåõàíè÷åñêèìè ïîâðåæäåíèÿìè êëåòîê, âñëåäñòâèå äâèæåíèÿ ëè÷èíîê â ðàñòèòåëüíîé òêàíè. Êëåòêè ïàðåí-

õèìû êîðíÿ, ãðàíè÷àùèå ñ ìåñòàìè ëîêàëèçàöèè ïàðàçèòà, ãèïåðïåòðîôèðîâàíû. Ðàçìåðû èõ ïðåâîñõîäÿò

òàêîâûå íîðìàëüíûõ êëåòîê ïàðåíõèìû. Íàðÿäó ñ ãèïåðòðîôèåé êëåòîê êîðû íàáëþäàåòñÿ ïðîëèôåðàöèÿ.

Ïðîëèôåðèðóþò è êëåòêè ïåðèöèêëà. Ôîðìèðóåòñÿ ñèíöèòèé.

 Îñíîâíîå íàçíà÷åíèå è ãèãàíòñêèõ êëåòîê, è ñèíöèòèÿ – îáåñïå÷åíèå îïòèìàëüíûõ óñëîâèé ïèòàíèÿ è

ðàçâèòèÿ. Ïðîäîëæèòåëüíîñòü ðàçâèòèÿ ïîñòèíâàçèîííîé ëè÷èíêè âòîðîãî âîçðàñòà íåìàòîä ñîâïàäàåò ñ

ïðîäîëæèòåëüíîñòüþ ðàçâèòèÿ ïèòàþùèõ ñòðóêòóð, ò.å. ëè÷èíêè âòîðîé ñòàäèè ïîëíîñòüþ íåñóò îòâåòñòâåí-

íîñòü çà èõ îáðàçîâàíèå. Ìàëî èçâåñòíî î ìåõàíèçìàõ, ëåæàùèõ â îñíîâå èíäóêöèè ìåñò ïèòàíèÿ, õîòÿ íà

ñåãîäíÿøíèé äåíü èìåþòñÿ íåêîòîðûå ïðåäïîëîæåíèÿ î äåéñòâèè íåêîòîðûõ ñèãíàëüíûõ ìîëåêóë, ñåêðåòè-

ðóåìûõ ëè÷èíêàìè, êàê ïîñðåäíèêîâ äëÿ ðàçâèòèÿ ãèãàíòñêèõ êëåòîê è ñèíöèòèÿ.



26 Ôèòîïàðàçèòè÷åñêèå íåìàòîäû Ðîññèè

Ôîòî 8. ßéöà íåìàòîä ñ ëè÷èíêàìè (ôîòî M.A. McClure  èç

Nemapix, 1997,  Vol. 1. eds J.D. Eisenback and U. Zunke).

Ôîòî 9.  ßéöî è ëè÷èíêà Pratylenchus sp. (ôîòî William

Wergen  Nemapix, 1997, Vol. 1. eds J.D. Eisenback and U.

Zunke).

Ôîòî. 10.  Ìåñòà ïèòàíèÿ  â òêàíè ðàñòåíèé ñåäåíòàðíûõ íåìàòîä (èç Nemapix, 1997, Vol. 1. eds J.D. Eisenback and

U. Zunke):

À – ãèãàíòñêèå êëåòêè, îáðàçîâàííûå ãàëëîâîé íåìàòîäîé Meloidogyne sp.; B – ñèíöèòèé îáðàçîâàííûé  öèñòîîáðàçóþùåé

íåìàòîäîé Íeterodera sp.; N – íåìàòîäà;  GC – ãèãàíòñêèå êëåòêè; S – ñèíöèòèé.

 Ïîñëå òîãî, êàê ìåñòà ïèòàíèÿ (ãèãàíòñêèå êëåòêè èëè ñèíöèòèé) ñôîðìèðîâàíû, ëè÷èíêè òðèæäû ëèíÿ-

þò. Êàê ãàëëîâûå, òàê è öèñòîîáðàçóþùèå íåìàòîäû â ïðîöåññå ðàçâèòèÿ ïðåòåðïåâàþò ðÿä ìîðôîëîãè÷åñ-

êèõ èçìåíåíèé: îíè óâåëè÷èâàþòñÿ â ðàçìåðàõ, èçìåíÿþò ôîðìó òåëà (èç ÷åðâåîáðàçíîé ñòàíîâèòüñÿ ëèìî-

íîâèäíîé èëè ãðóøåâèäíîé). Ïðîèñõîäèò è âíóòðåííÿÿ ïåðåñòðîéêà: ðåäóöèðóåòñÿ êèøå÷íèê, â ïîëîñòè

òåëà ôîðìèðóåòñÿ ÿè÷íèê ñ ÿéöàìè. Ïðèìåðíî ÷åðåç íåäåëþ ïîñëå ïîñëåäíåé ëèíüêè ñàìêà ãàëëîâîé íåìà-

òîäû íà÷èíàåò âûäåëÿòü æåëàòèíîâûé ìàòðèêñ, â êîòîðûé îòêëàäûâàåò ÿéöà. Ó öèñòîîáðàçóþùèõ íåìàòîä

ðàçìíîæåíèå ïðîèñõîäèò ñ îáÿçàòåëüíûì ïðèñóòñòâèåì ñàìöîâ; ïîñëå îïëîäîòâîðåíèÿ ÿéöà îñòàþòñÿ âíóò-

ðè ñàìêè, ÷èñëî èõ ñ âîçðàñòîì óâåëè÷èâàåòñÿ è ïîñòåïåííî çàïîëíÿåò âñå òåëî ñàìêè. Ïîñëå ñìåðòè ñàìêà

ïðåâðàùàåòñÿ â öèñòó, ïðåäñòàâëÿþùóþ èç ñåáÿ ìåøîê ñ ÿéöàìè.

2.2. Àíàáèîç

Ïàðàçèòè÷åñêèå íåìàòîäû ðàñòåíèé îáëàäàþò ñïîñîáíîñòüþ ïåðåæèâàòü íåáëàãîïðèÿòíûå óñëîâèÿ, íàõî-

äÿñü â ñîñòîÿíèè àíàáèîçà. Ïðè çàñóõå äëèòåëüíîñòü àíàáèîçà çàâèñèò îò íàëè÷èÿ ìèíèìàëüíîé âëàæíîñòè

è îò ñêîðîñòè âûñûõàíèÿ. Íà ïðèìåðå Pratylenchus penetrans, ïîêàçàíî, ÷òî â ïî÷âå, âûñóøåííîé áûñòðî, â

ñîñòîÿíèå àíàáèîçà ïåðåõîäèëî 22–31% ïîïóëÿöèè íåìàòîä, â òî âðåìÿ êàê ïðè ìåäëåííîì âûñóøèâàíèè –

58–70% ïîïóëÿöèè (McSorley, 2003). Â òàáë. 1 ïðîäåìîíñòðèðîâàíû äàííûå î âîçìîæíîñòè âûæèâàíèè íå-

êîòîðûõ âèäîâ íåìàòîä â ñîñòîÿíèè àíàáèîçà â ýêñòðåìàëüíûõ óñëîâèÿõ. Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî ó íåêîòîðûõ
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Òàáëèöà 1. Ïðîäîëæèòåëüíîñòü àíàáèîçà ó ðàçíûõ âèäîâ íåìàòîä (ïî R. McSorley, 2003)

âèäîâ íåìàòîä ê àíàáèîçó ñïîñîáíû âñå ñòàäèè ðàçâèòèÿ ÷åðâåé (ðîä Tylenchus; ðîä Ditylenchus), â òî âðåìÿ

êàê ó äðóãèõ (ðîä Anguina) ñîñòîÿíèå àíàáèîçà èçâåñòíî ëèøü äëÿ ëè÷èíîê îïðåäåëåííîãî âîçðàñòà (Êðàëëü,

Êèðüÿíîâà, 1969).

3. Îáùèå ñâåäåíèÿ îá ýêîëîãèè ôèòîïàðàçèòè÷åñêèõ íåìàòîä

Ôèòîíåìàòîäû – ýòî êîìïëåêñ íåìàòîä, ýêîëîãè÷åñêè ñâÿçàííûõ ñ ðàñòåíèåì. Òåðìèí ôèòîíåìàòîäû îáúå-

äèíÿåò ïàðàçèòè÷åñêèå ôîðìû (ôèòîãåëüìèíòû, âûçûâàþùèå ïàòîãåííûå ïðîöåññû â ðàñòåíèè – ôèòîãåëü-

ìèíòîçû) è ðÿä ñâîáîäíîæèâóùèõ íåìàòîä (ñàïðîáèîòè÷åñêèå ìèêðîáî- è ìèêîôàãè, âñåÿäíûå è äð.), îáèòàþ-

ùèõ â ðàçëàãàþùåéñÿ ðàñòèòåëüíîé òêàíè èëè ðèçîñôåðå ðàñòåíèé. Âèäîâîé ñîñòàâ íåìàòîä, ñâÿçàííûõ ñ ðàñ-

òåíèåì, ðàçíîîáðàçåí, à ÷èñëåííîñòü äîñòèãàåò ãðîìàäíûõ ðàçìåðîâ. Îñîáåííî ìíîãîîáðàçåí âèäîâîé ñîñòàâ

è ÷èñëåííîñòü íåìàòîä ïðèêîðíåâîé ïî÷âû, â åå âåðõíåì ñëîå (îêîëî 20 ñì) íà ïëîùàäè 1 ì
2 

÷èñëåííîñòü ýòèõ

îðãàíèçìîâ ìîæåò äîñòèãàòü ìèëëèîíîâ îñîáåé, à ÷èñëî âèäîâ íåñêîëüêî ñîòåí (èíîãäà äî òûñÿ÷è).

Ôèòîïàðàçèòè÷åñêèå íåìàòîäû – ôèòîãåëüìèíòû – îáëèãàòíûå ïàðàçèòû, ïèòàþùèåñÿ èñêëþ÷èòåëüíî

æèâûìè êëåòêàìè ðàñòåíèé. Ìíîãèå èç íèõ ïîëèôàãè, íå îáëàäàþùèå ñïåöèôè÷íîñòüþ ïî îòíîøåíèþ ê

îïðåäåëåííûì âèäàì ðàñòåíèé, íî åñòü òàêæå îëèãîôàãè è ìîíîôàãè. Íå ñóùåñòâóåò íè îäíîãî âèäà ðàñòå-

íèé, êóëüòóðíûõ èëè äèêèõ, êîòîðûé íå áûë áû èçâåñòåí êàê õîçÿèí îäíîãî èëè áîëåå âèäîâ ïàðàçèòè÷åñêèõ

íåìàòîä.

Íà îñíîâå òîãî, êàêèå ÷àñòè ðàñòåíèé îíè ïðåäïî÷èòàþò èñïîëüçîâàòü äëÿ ñâîåãî ïèòàíèÿ, íåìàòîä äåëÿò

íà êîðíåâûõ, ñòåáëåâûõ è ëèñòîâûõ. Ðåæå íåìàòîäû âñòðå÷àþòñÿ â öâåòàõ è ïëîäàõ. ×àùå âñåãî îíè ïîðàæà-

þò êîðíè, â ìåíüøåé ñòåïåíè – òêàíè äðóãèõ îðãàíîâ. Ïî ñïîñîáó ïèòàíèÿ è ïàðàçèòèðîâàíèÿ âûäåëÿþò

íåñêîëüêî ãðóïï íåìàòîä (ôîòî 11):

1 – ýêòîïàðàçèòû, ïðîêàëûâàþùèå òêàíè êîðíÿ ñòèëåòîì èëè ïîãðóæàþùèå â íåãî òîëüêî ãîëîâíîé êîíåö

(Helicotylenchus, Hoplolaimus, Macropostonia, Paratylenchus, Rotylenchus, Tylenchorhynchus, Xiphinema,

Longidorus è äðóãèå).

2 – ýíäîïàðàçèòû – ïàðàçèòèðóþùèå âíóòðè êëåòîê ðàñòåíèÿ, ïîëíîñòüþ ïðîíèêàþùèå â òêàíü ðàñòåíèÿ-

õîçÿèíà. Ñðåäè íèõ ðàçëè÷àþò ìèãðèðóþùèõ (ðîäû Pratylenchus, Hirschmanniella) è ñåäåíòàðíûõ (ðîäû

Meloidogyne, Meloidodera, Nacobbus);

3 –  ïîëóýíäîïàðàçèòû – âèäû, ïðîíèêàþùèå â òêàíü ðàñòåíèÿ íå áîëåå ÷åì íà ïîëîâèíó äëèíû òåëà

(ðîäû Heterodera, Hemicycliophora, Tylenchulus, Sphaeronema);

Áîëåçíè, âûçûâàåìûå ýòèìè ïàðàçèòàìè, íàçâàþòñÿ ôèòîãåëüìèíòîçàìè. Âíåøíèå ïðèçíàêè çàáîëåâàíèé

(ñèìïòîìû ïîðàæåíèÿ), âûçâàííûå íåìàòîäàìè ÷àñòî ðàçëè÷èìû íåâîîðóæåííûì ãëàçîì è íàïðÿìóþ ñâÿçà-

Вид нематод  Условия  Продолжительность 

анабиоза 

Автор 

Anina agrostis Гербарный образец 4 года Fielding, 1951 

A. trticii Гербарный образец 9-30 лет Fielding, 1951 

Ditylenchus dipsaci Гербарный образец 16-23 лет Fielding, 1951 

D. dipsaci -80
0 

C 5 лет Cooper et al., 1971 

Filenchus olyhypnus Гербарный образец 39 лет Sterner & Albin, 1946 

Acrobeloides nanus Сухая почва 6,5 лет Nicholas & Stewar, 1956 

Panagrolaimus sp. Сухая почва 8,7 лет Aroian et al., 1993 

Plectus sp. -190
0

C 125 часов Cooper et al., 1971 

Plectus sp. -270
0

C 8 часов Cooper et al.,1971 

Dorylaimus keitini Сухая почва 10 лет Cooper et al., 1971 

Helycotylenchus 

dihystera 

Сухая почва 250 дней Aroian et al., 1993 

Pratylenchus penetrans Сухая почва 770 дней Townshend, 1984 

Anguina
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íû ñî ñïîñîáîì ïèòàíèÿ íåìàòîäû è îáðàçîì æèçíè. Ó ðàñòåíèé, èíâàçèðîâàííûõ ïàðàçèòè÷åñêèìè íåìàòî-

äàìè, îòìå÷àëèñü ñèìïòîìû, ñõîäíûå ñ âîçäåéñòâèåì ýêñòðåìàëüíûõ ôàêòîðîâ àáèîãåííîãî ïðîèñõîæäåíèÿ,

òàêèõ, êàê çàñóõà, õîëîä, ìèíåðàëüíîå ãîëîäàíèå è äðóãèõ. Èíâàçèÿ ðàñòåíèé íåìàòîäàìè ïðèâîäèò ê óìåíü-

øåíèþ ÷èñëà ëèñòüåâ, âåñà ðàñòåíèÿ, ñòåáëÿ è êëóáíåé, ðàçìåðà ëèñòîâîé ïëàñòèíû, ê ñíèæåíèþ âîäíîãî

ïîòåíöèàëà ëèñòüåâ. Íàáëþäàåòñÿ ñíèæåíèå ïðîöåññà ôîòîñèíòåçà, èçìåíÿåòñÿ âîäíûé è äûõàòåëüíûé ãàçî-

îáìåí ðàñòåíèé. Ñèìïòîìàòèêà áîëåçíåé ðàñòåíèé, âûçâàííûõ ýòèìè ïàðàçèòàìè, âêëþ÷àåò çàäåðæêó ðîñòà,

õëîðîç ëèñòüåâ, óâÿäàíèå (Äåêêåð, 1972; Ïîêðîâñêàÿ, 1975).

Ýêòîïàðàçèòè÷åñêèå íåìàòîäû ðîäîâ Helicotylenchus, Rotylenchus, Tylenchulus è äðóãèå, ïèòàþùèåñÿ

íà êîðíÿõ ðàñòåíèé, ìîãóò âûçûâàòü íåêðîçû òêàíåé êîðíÿ, âíåøíå âûðàæàþùèåñÿ â ïîáóðåíèè îìåðò-

âåâøèõ ó÷àñòêîâ. Áîëåå ãëóáîêèå è îáøèðíûå íåêðîçû, òàê íàçûâàåìûå “ðàíû”, âûçûâàþò ýíäîïàðàçè-

òè÷åñêèå íåìàòîäû ðîäà Pratylenchus, ñïîñîáíûå ïðîíèêàòü, ïèòàòüñÿ è ðàçìíîæàòüñÿ âíóòðè êîðíÿ. Íà

ïîâåðõíîñòè êîðíåé ïîÿâëÿþòñÿ òåìíî-êîðè÷íåâûå, ïî÷òè ÷åðíûå ïëîùàäêè, äèàìåòðîì îò íåñêîëüêèõ

ìèëëèìåòðîâ äî 5 ñì. Ãëóáèíà ðàí êîëåáëåòñÿ îò 2 äî 10 ìì. Ðàíû íåñêîëüêî ìåíüøåãî ðàçìåðà íàáëþ-

äàþòñÿ ïðè çàðàæåíèè ðàñòåíèé êîëü÷àòûìè íåìàòîäàìè ñåìåéñòâà Criconematidae. Óòîëùåííûå è óêî-

ðî÷åííûå êîí÷èêè êîðíåé îòìå÷àþòñÿ ïðè ïîðàæåíèè êîðíåâîé ñèñòåìû íåìàòîäàìè ðîäà Trichodorus.

Ýòè íåìàòîäû, êàê è ëîíãèäîðèäû è êñèôèíåìû ìîãóò áûòü ïåðåíîñ÷èêàìè âèðóñîâ. Âàæíåéøèå èç íèõ

– âèðóñû âååðîëèñòíîñòè âèíîãðàäà, êîëüöåâîé ïÿòíèñòíîñòè ìàëèíû, ðîçåòî÷íîñòè ïåðñèêà, êîëüöå-

âîé ïÿòíèñòîñòè è ïîãðåìêîâîñòè òàáàêà è äð. (ñì. ãëàâó 6). Íåêîòîðûå âèäû íåìàòîä âûçûâàþò òîðìî-

æåíèå ðîñòà êîí÷èêîâ êîðíåé è óñèëåíèå îáðàçîâàíèÿ áîêîâûõ êîðíåé (íåìàòîäû – ýêòîïàðàçèòû èç

ðîäîâ Trichodorus, Xiphinema, Longidorus, Hemicycliophora). Ïðè ïîðàæåíèè êëóáíåé, êîðíåâèù, ñòîëî-

íîâ íåêîòîðûå âèäû íåìàòîä, ÷àñòî âìåñòå ñ ãðèáàìè, âûçûâàþò îáøèðíûå ðàçðóøåíèÿ òêàíåé, èçâåñò-

íûå ïîä íàçâàíèåì ñóõèõ ãíèëåé.

 Ïðè ïîðàæåíèè ìîëîäûõ êîðíåé ðàçëè÷íûìè âèäàìè íåìàòîä íàáëþäàåòñÿ ñòèìóëÿöèÿ îáðàçîâàíèÿ áî-

êîâûõ êîðíåé. Âñÿ êîðíåâàÿ ñèñòåìà ðàçâåòâëÿåòñÿ è ïðèíèìàåò ñåò÷àòóþ ôîðìó. Ê ýòîé êàòåãîðèè ïîðàæå-

íèÿ îòíîñèòñÿ «áîðîäàòîñòü êîðíÿ», âûçûâàåìàÿ âèäàìè Heterodera.

Ïîäðîáíàÿ ñèìïòîìàòèêà áîëåçíåé ðàñòåíèé ïðè ôèòîãåëüìèíòîçàõ ðàññìîòðåíà â ñîîòâåòñòâóþùèõ ãëà-

âàõ äàííîé ìîíîãðàôèè, ïîñâÿùåííûõ êîíêðåòíûì ãðóïïàì íåìàòîä, ðàñïðîñòðàíåííûõ íà òåððèòîðèè Ðîñ-

ñèè.

Äëÿ ôèòîïàðàçèòè÷åñêèõ íåìàòîä õàðàêòåðíî îáðàçîâàíèå î÷àãîâ ðàçëè÷íîãî ðàçìåðà, îáû÷íî îãðàíè÷åí-

íîãî ó÷àñòêîì ïðîèçðàñòàíèÿ ðàñòåíèÿ-õîçÿèíà. ×èñëåííîñòü íåìàòîä îïðåäåëÿåòñÿ ïëîòíîñòüþ è ñîñòîÿ-

íèåì êîðíåâîé ñèñòåìû ðàñòåíèÿ-õîçÿèíà, ñòðóêòóðîé ïî÷âû è óðîâíåì âëàæíîñòè.

Â ïðèðîäíîé ñðåäå íåìàòîäû ðàñïðîñòðàíåíû îáû÷íî â âèäå íåáîëüøèõ, äèôôóçíî ðàñïîëîæåííûõ î÷à-

ãîâ, ïðèóðî÷åííûõ ê òèïè÷íûì ïðèðîäíûì ëàíäøàôòàì. Ýòî ïîéìû ðåê ñ åñòåñòâåííîé ðàñòèòåëüíîñòüþ

(íåïîäâåðæåííîé àíòðîïîãåííîìó âîçäåéñòâèþ), ïîíèæåíèå ìåñòíîñòè âäîëü ãðàíèöû ðàçëè÷íûõ öåíîçîâ

(íàïðèìåð, ëåñíîãî è ëóãîâîãî), âîêðóã çàáîëî÷åííûõ ó÷àñòêîâ, ïîðîñøèõ äðåâåñíîé èëè êóñòàðíèêîâîé

ðàñòèòåëüíîñòüþ.

Â àãðîöåíîçàõ, ñ ðàçëè÷íîé ñòåïåíüþ àíòðîïîãåííîãî âîçäåéñòâèÿ, õàðàêòåðèçóþùèõñÿ áîëåå óçêèì âè-

äîâûì ñîñòàâîì ðàñòåíèé-õîçÿåâ, ïðîèçðàñòàþùèõ ñ âûñîêîé ïëîòíîñòüþ, ÷èñëåííîñòü îïðåäåëåííûõ âè-

äîâ íåìàòîä, êàê ïðàâèëî, óâåëè÷èâàåòñÿ.

Íà öâåòíûõ ôîòîãðàôèÿõ (12, 13, 14) ïîêàçàíû òèïè÷íûå äëÿ Öåíòðàëüíîé Ðîññèè öåíîçû, â êîòîðûõ

îáíàðóæåíèå ñîîòâåòñòâóþùèõ âèäîâ íåìàòîä íàèáîëåå âåðîÿòíî. Ýòî ïðåæäå âñåãî ïîéìåííûå ôèòîöåíî-

çû, òàê êàê ðåêà îáåñïå÷èâàåò íå òîëüêî îïòèìàëüíûå óñëîâèÿ âëàæíîñòè, íåîáõîäèìûå äëÿ æèçíåäåÿòåëü-

íîñòè íåìàòîä, íî è ÿâëÿåòñÿ âàæíûì ýëåìåíòîì â ðàñïðîñòðàíåíèè íåìàòîä. Òàêóþ æå ðîëü âûïîëíÿåò è

ãðóíòîâàÿ äîðîãà â ñåëüñêîé ìåñòíîñòè, è ïî åå êðàÿì ÷àñòî âñòðå÷àþòñÿ î÷àãè ìíîãèõ âèäîâ íåìàòîä (ôîòî.

13). Îáû÷íû î÷àãè íåìàòîä è íà ó÷àñòêàõ ïîëåé, â ðàçíîå âðåìÿ âûâåäåííûõ èç çåìëåïîëüçîâàíèÿ, îñîáåííî

åñëè îíè ðàñïîëîæåíû â ïîíèæåíèÿõ ìåñòíîñòè. Î÷àãè ñ âûñîêîé ÷èñëåííîñòüþ íåìàòîä ìîæíî îáíàðó-

æèòü â åñòåñòâåííûõ ëåñíûõ è ëóãîâûõ öåíîçàõ.

Íåìàòîäû ðàññåëÿþòñÿ, ïðèìåðíî, ïî òàêîìó æå òèïó, ÷òî è áàêòåðèè èëè ãðèáû. Â îñíîâíîì ýòî ïðîèñõî-

äèò ñ ïîòîêàìè âîäû, äîæäåâûìè è òàëûìè âîäàìè, ïî èñêóññòâåííûì èððèãàöèîííûì ñèñòåìàì, íà ñåëüñ-

êîõîçÿéñòâåííûõ îðóäèÿõ è êîëåñàõ ìàøèí. Òàêæå íåìàòîäû ñïîñîáíû ðàññåëÿòüñÿ ïîñðåäñòâîì ñèëüíûõ

âåòðîâ ñ ìåëêèìè ÷àñòèöàìè ïî÷âû è ñóõèõ ðàñòèòåëüíûõ îñòàòêîâ. Õîçÿéñòâåííàÿ äåÿòåëüíîñòü ÷åëîâåêà,

òàêæå â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè ñïîñîáñòâóåò àêòèâíîìó ðàññåëåíèþ íåìàòîä, â îïðåäåëåííîé ñòåïåíè äàæå

áîëåå àêòèâíîìó, ÷åì ýòî ñâÿçàíî ñ ïðèðîäíûìè ÿâëåíèÿìè. Ïîëó÷èâøàÿ øèðîêîå ðàñïðîñòðàíåíèå â ïîñëå-

äíåå âðåìÿ ìåæäóíàðîäíàÿ òîðãîâëÿ ðàñòåíèÿìè ñ çàêðûòîé êîðíåâîé ñèñòåìîé ñïîñîáñòâóåò ïåðåíîñó íå-

ìàòîä ñ êîíòèíåíòà íà êîíòèíåíò.

Â ðàñòåíèÿõ ïðèñóòñòâóþò è âçàèìîäåéñòâóþò ñ íåìàòîäàìè ìíîãî÷èñëåííûå ïðåäñòàâèòåëè äðóãèõ ãðóïï

îðãàíèçìîâ – âèðóñîâ, áàêòåðèé, ãðèáîâ, êëåùåé, íàñåêîìûõ (Ðîìàíåíêî, 2004). Íà ðèñ. 12 ïðåäñòàâëåíû
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Ôîòî 11. Ñïîñîáû ïèòàíèÿ íåìàòîä íà êîðíÿõ ðàñòåíèé.

A – ýêòîïàðàçèò Belonolaimus longicaudatus (ôîòî J.O. Beker; http:entnemadept.ufl.edu); Á – ýíäîïàðàçèò Radopholus similis (ôîòî

M.McClure; www.apsent.org); Â – ïèòàíèå Hoplolaimus sp. â êîðíÿõ õëîï÷àòíèêà.; Ã – ïèòàíèå ãàëëîâîé íåìàòîäû Meloidogyne

sp. íà îáðàçîâàííûõ ãèãàíòñêèõ êëåòêàõ  (ôîòî V. Dropkin); Ä – ýêòîïàðàçèò Xiphinema sp.; Å – ýêòîïàðàçèòû (ôîòî J.D.Eisenback);

Æ – ëè÷èíêè ãàëëîâîé íåìàòîäû â êîðíå (ôîòî J.D. Eisenback). Â, Ã, Å, Æ èç Nemapix Vol. 1,2. ed. J.D. Eisenback, U. Zunke.

íåêîòîðûå ïðèìåðû âçàèìîäåéñòâèÿ ìåæäó ïàðàçèòè÷åñêèìè íåìàòîäàìè ðàñòåíèé è áàêòåðèÿìè, ãðèáàìè è

âèðóñàìè (Âàéøåð, Áðàóí, 2001). Ôèòîãåëüìèíòû ïåðåíîñÿò âèðóñû è óñóãóáëÿþò ãðèáíûå è áàêòåðèàëüíûå

áîëåçíè, îñîáåííî êîðíåâûå ãíèëè (Ðîìàíåíêî, 2004, 2008). Ìèêðîîðãàíèçìû, â ñâîþ î÷åðåäü, ìîãóò áûòü

ñèìáèîíòàìè íåìàòîä è âçàèìîîòíîøåíèÿ ìåæäó íèìè ìîãóò íîñèòü àíòàãîíèñòè÷åñêèé õàðàêòåð (Áîðèñîâ,

2006).
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Ôîòî 12. Ðàñïðîñòðàíåíèå íåìàòîä â ïîéìåííûõ öåíîçàõ ïîäâåðæåííûõ àíòðîïîãåííîìó âëèÿíèþ (Â.Í.×èæîâ, îðèã.):

Heteroanguina graminophila (Hg.); Heterodera humuli (Hh); H. pratensis (Hp); H. trifolii (Ht.); H. salixophila (Hs); Longidorus

attenuatus (La); L. elongatus (Le); Meloidodera alni (Ma); Meloidogyne hapla (Mh); M. millefolii (Mm); Ànguina agropyri (Pa);

Punctodera punctata (Pp); Sphaeronema alni (Sa); Trichodorus similis (Ts); Xiphinema diversicaudatum (Xd).
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Ôîòî 13. Ðàñïðîñòðàíåíèå íåìàòîä â àíòðîïîãåííûõ öåíîçàõ âûâåäåííûõ èç çåìëåïîëüçîâàíèÿ (Â.Í.×èæîâ, îðèã.):

Anguina agrostis (Aa); Aphelenchoides ritzemabosi (Ar); Heteroanguina graminophila (Hg.); Heterodera humuli (Hh); H.

pratensis (Hp); H. ripae (Hr); H. trifolii (Ht.); H. salixophila (Hs); L. elongatus (Le); Meloidodera alni (Ma); Meloidogyne

hapla (Mh); M. millefolii (Mm); Ànguina agropyri (Pa); Punctodera punctata (Pp); Sphaeronema alni (Sa); Trichodorus similis (Ts).




